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INTRODUCCIÓN 
 
La resistencia a la enfermedad conocida en Colombia como “la gota” de la papa 
causado por el oomycete Phytophthora infestans (Mont.) de Bary ha sido desde el inicio 
de los programas de mejoramiento genético de la especie  una de las características 
más importante a la hora de seleccionar clones promisorios. La identificación de 
genotipos con resistencia genética a las distintas razas de P. infestans a nivel mundial 
se lleva a cabo mediante la evaluación del área bajo la curva del progreso de la 
enfermedad (ABCPE) la cual indica el nivel de resistencia o susceptibilidad del genotipo 
en evaluación. La estimación de la heredabilidad de la ABCPE permite predecir el 
avance genético que se puede obtener al implementar diferentes estrategias en un 
programa de fitomejoramiento en papa. El interés de esta investigación se centró en 
conocer la heredabilidad de la resistencia horizontal a P. infestans en la especie 
cultivada Solanum phureja Juz. et Buk., e identificar progenitores superiores con buena 
habilidad combinatoria general (HCG) para ser utilizados en programas de 
mejoramiento genético en papa. El trabajo está organizado en cuatro capítulos así: el 
primero se hace una revisión de literatura donde se aborda lo relacionado al 
mejoramiento genético en papa por resistencia a P. infestans  y los tres capítulos 
restantes tratan sobre la selección de progenitores por resistencia horizontal, la 
estimación de la HCG  y de la heredabilidad de la resistencia en dicha población de 
genotipos seleccionados. En el último capítulo, adicionalmente, se muestra la 
estimación de la correlación genética entre la resistencia a P. infestans y el rendimiento 
2 
 
en estos progenitores seleccionados con la cual se realizó una predicción de la posible 
ganancia genética utilizando selección combinada. 
 
 
  
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
3 
 
I. CAPITULO 1: 
REVISIÓN DE LITERATURA 
A. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 
Para 2008 se cultivarón en Colombia alrededor de 138.315 hectáreas de papa, 
correspondiendo a la producción de papa criolla o amarilla de la especie cultivada 
Solanum phureja Juz. et Buk., aproximadamente el 6,8% del área indicada de cultivo. 
Se señaló que en el 2009 unas 8.950 hectáreas serian sembradas con papa criolla a 
nivel nacional (Cadena Nacional de la Papa, 2008). En Colombia se señala como lo 
más interesante de las papas nativas es la importancia económica que tienen algunas 
de ellas, tales como la papa criolla (S. phureja) cultivar “Criolla Colombia” resultado de 
un trabajo de selección clonal sobre la población de papas redondas amarillas 
tradicionales (Carrasco, 1994); las cuales son muy apreciadas por las comunidades 
indígenas del sur del país y los pequeños agricultores de las restantes regiones. Los 
cultivares redondos amarillos tienen un alto posicionamiento en los mercados 
nacionales, al igual que en preparaciones culinarias tradicionales y de alta cocina. La 
producción de papa criolla a nivel nacional se ha venido incrementando debido en parte, 
a la exportación de producto procesado a mercados de Estados Unidos, España, Japón 
y Francia en pequeña escala. Estos mercados tienen un alto grado de exigencia en 
calidad y tan solo el 20 a 25 % del producto cosechado se utiliza en la exportación 
(Alonso, 2009). 
El oomycete Phytophthora infestans (Mont.) de Bary agente causal de una de las 
enfermedades más importantes a nivel mundial en el cultivo de la papa, se ha 
diseminado fácilmente en las zonas paperas de todo el mundo. Cuando las condiciones 
ambientales le son favorables ha generado importantes daños  a la humanidad.  
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El ataque de este patógeno puede llegar a afectar el rendimiento del cultivo en un 
100%, dependiendo de la variedad, debido a que afecta el follaje, los tubérculos, y la 
poscosecha de la papa (Struik, 2008). En investigaciones realizadas por el programa de 
mejoramiento del ICA se identificaron materiales promisorios con resistencia horizontal 
a P. infestans provenientes de la colección de S. phureja (Guzmán et al., 1960, Estrada, 
2000). Trabajos de investigación realizados por Estrada y Turkensteen(1978), señalan 
una alta heredabilidad para la resistencia a P. infestans en papas de la Colección 
Central Colombiana.  
 
Con condiciones ambientales cambiantes, la aparición de nuevas combinaciones 
genéticas en las poblaciones del patógeno el cual ha sido evolutivamente muy 
dinámico, se hace necesario avanzar en la búsqueda de nuevas fuentes de resistencia 
en los acervos genéticos de papa, como es el caso de la nativa S. phureja. En la 
actualidad no se cuenta con cultivares con buena resistencia a la esta enfermedad en 
los países de Suramérica donde se cultiva este tubérculo. Debido a esto, la evaluación 
en un germoplasma de S. phureja al ser inoculado con aislamientos específicos de P. 
infestans para determinar el tipo de resistencia que tienen al patógeno y la construcción  
de poblaciones con parentales seleccionados permitirá identificar si existen parentales 
con buena habilidad combinatoria, la heredabilidad y el avance genético en la población 
para los caracteres en estudio, que puedan ser tenidos en cuenta en el programa de 
mejoramiento genético en papa de la universidad. 
 
 
 
 
5 
 
B.  JUSTIFICACIÓN 
La especie cultivada Solanum phureja Juz. et Buk., que tiene en Colombia un centro de 
diversidad al sur del país, ha sido un germoplasma poco estudiado con  
desconocimiento de la diversidad que lo compone y, en especial de su potencial como 
fuente de resistencia a la enfermedad más importante del cultivo causada por el 
oomycete Phytophthora infestans (Mont.) de Bary. Este patógeno produce daños muy 
significativos en los campos de cultivo sin un correcto control químico,  generando una 
reducción en el rendimiento  o perdida total del cultivo. 
 
Los primeros estudios de resistencia a P. infestans en la especie cultivada S. phureja se 
realizaron hacia mediados de los años 60 por el programa de tuberosas de la división 
de investigación agropecuaria-DIA hoy ICA, señalando que algunas accesiones 
presentaron grados de resistencia al patógeno. Por tal razón se retoma esta información 
y al no tener estos materiales en el país se realiza la introducción de familias de semilla 
sexual derivados de ellos de The United States Potato Genebank para ser evaluadas 
por su respuesta de resistencia a P. infestans, estudiar parámetros genéticos como la 
heredabilidad e identificar potenciales progenitores para ser usados en el programa de 
mejoramiento genético a nivel diploide en Colombia con el objetivo de desarrollar 
cultivares con resistencia de tipo horizontal, buscando disminuir el uso de fungicidas y 
promover practicas más amigables con el medio ambiente. 
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C. ESTADO DEL ARTE 
Las Papas Cultivadas 
La “papa criolla” (Solanum phureja Juz. et Buk.), ha sido una de los cultivares favoritos 
en la dieta del pueblo colombiano desde tiempos ancestrales. Uno de los cronistas de la 
conquista del territorio muisca, Gonzalo de Oviedo y Valdés, describía que “es su mejor 
bastimento y de lo que más se sirven unas turmas que llaman yomas” (Morales, 
2007).Se ha observado que la evolución de la papa cultivada en su centro de origen 
genético es un proceso continuo y permanente; lo han confirmado varios autores 
cuando indican el flujo aparente de genes producido por las especies silvestres que 
forman híbridos naturales con la formas cultivadas, además generando unos diferentes 
niveles de ploidía en los híbridos naturales (Estrada, 2000). 
 
Con la domesticación de S. stenotomum se da comienzo a  la evolución de la papa 
cultivada y se reconocen hasta el año 2002,  siete especies cultivadas: S. tuberosum 
ssp. andigena y tuberosum, S. ajanhuiri, S. juzepczukii, S. curtilobum, S. stenotomum , 
S. chaucha y S. phureja, con la clasificación de Hawkes (1990) quien trató de 
agruparlas en una secuencia evolutiva teniendo encuenta caracteres morfológicos, 
citológicos y la identificación del balance numérico del endosperma “EBN” (Lujan, 1996; 
Ochoa, 1999). Estudios sobre la colección de S. goniocalyx, S. phureja y S. 
stenotomum del Centro Internacional de la Papa (CIP), basados en características 
morfológicas y químicas realizados por Tay 1979, indican que S. goniocalyx y S. 
phureja serían especies derivadas de S. stenotomum (Tabla 1) (Ochoa, 2001). 
 
Las papas cultivadas han sido clasificadas como especie por el International Code Of 
Botanical Nomenclature y como grupo cultivado por el International Code of 
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Nomenclature Cultivated Plants. En la actualidad se han venido realizando 
investigaciones sobre la morfología de las papas cultivadas con descriptores 
fenotípicos, su origen híbrido, orígenes múltiples, la dinámica evolutiva de su hibridación 
continua y el empleo de técnicas moleculares llevando finalmente a clasificar las papas 
nativas en cuatro especies: S. ajanhuiri (diploide),  S. juzepczukii (triploide), S. 
tuberosum L, con dos grupos cultivados: Grupo Andigenum (incluye las papas andinas 
diploides y tetraploides) y Grupo Chilotanum (las papas chilenas) y, la S. curtilobum 
(pentaploide) (Spooner,et al., 2007). 
 
Tabla 1. Las papas cultivadas y su ploidia. 
Especie 
N. 
Cromosómico
Nivel de 
ploidía Origen1 Reclasificación2
S. ajanhuiri 2X=2n=24 Diploide Perú y Bolivia S. ajanhuiri 
S. goniocalyx 2X=2n=24 Diploide Perú   
S. phureja  2X=2n=24 Diploide 
Venezuela, 
Colombia, Ecuador, 
Perú, Bolivia, Chile  
S. stenotomum 2X=2n=24 Diploide Perú y Bolivia  
S. x chaucha 3X=2n=36 Triploide Perú y Bolivia  
S. x juzepczukii 3X=2n=36 Triploide Perú y Bolivia S. juzepczukii 
S. tuberosum  
ssp tuberosum 
S. andigena  
ssp andigena  
4X=2n=48 Tetraploide 
Venezuela, 
Colombia, Ecuador, 
Perú, Bolivia, Chile, 
Argentina 
S. tuberosum 
Grupo Andigenum
 4X=2n=48 Tetraploide Chile Grupo Chilotanum
S. x curtilobum 5X=2n=60 Pentaploide Perú y Bolivia S. curtilobum 
1 basada la clasificación de Hawkes (1990)  2 basada en la clasificación de Spooner et al. (2007)  
 
La papa con respecto a otros cultivos, tiene una diversidad genética alta, compuesta por 
especies cultivadas nativas y especies silvestres. Se ha aceptado que existen 196 
especies silvestres de papa perteneciendo a las 20 series de papa silvestre, las que 
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están distribuidas desde el sur de Estados Unidos hasta la zona central de Argentina y 
Chile (Hijmans et al., 2002). 
 
Solanum phureja Juz. et Buk. 
La especie cultivada S. phureja está clasificada taxonómicamente según Hawkes:  
División: Angiosperma 
Clase: Dicotiledónea 
Subclase: Metaclamideas 
Orden: Tubifloras 
Familia: Solanaceae 
Género: Solanum 
Subgénero: Papa 
Sección: Petota 
Subsección: Papa 
Serie XVI: Tuberosa 
Especie: phureja Juz. & Buk. 
 
A la especie S. phureja pertenecen  cultivares nativos identificados con nombres como: 
papa criolla, yema de huevo, manzana, chispa llama, reina, tabaco negro, piña, 
chaucha, papa amarilla, papa roja, alcarrosa, mambera, culona, tornilla y chona 
(Garofalo, 2005). 
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Descripción Botánica 
S. phureja Juz. et Buk., plantas entre 30 - 80 cm de alto, con tallo simple o ramificado 
entre 6-12 mm de diámetro hacia la base, erguido, subdecumbente o decumbente, sin 
alas o angostamente alado; verde claro, subpigmentado o fuertemente pigmentado de 
morado. Tubérculos de variada forma y color, redondos, gruesamente oblongos, 
ovalados alargados a largos cilíndricos o subcilíndricos, blancos amarillentos, amarillos 
o variegados con tonos rojos violáceos, carne blanca o amarillenta. Hojas usualmente 
anchas y acortadas de 15 - 30 cm de largo y 8 - 14 de ancho, de 5 - 7 pares de foliolos 
y variado número de interhojuelas (interruptos). Foliolos pilosos, algo brillantes por el 
haz, de ovalados a elípticos, peciolulados o sésiles. Pedúnculos cortos 5 - 12 cm de 
largo, inflorescencia cimosa, sosteniendo 5 - 9 flores, que son bisexuales. Con 
pedicelos delgados y cortos. Cáliz algo pigmentado, con cinco sépalos con uno o dos 
lóbulos soldados. Corola rotácea a rotácea pentagonal de 2.5 - 3.5 cm de diámetro, 
rojas violáceas oscuras, blanca o azul y lila con acúmenes blancos. Androceo 
conformado por cinco estambres y cada uno con dos anteras y filamento, varía el color 
de las anteras de amarillo claro a intenso, el polen sale por el poro ubicado en la punta 
de la antera. Estilo delgado revestido de papilas muy cortas, estigma capitado, 
pequeño, ligeramente hendido y un ovario superior bilocular, con óvulos de placentación 
axial. Fruto es una baya, globosa, ovoide a oval cónico, verde claro o verde con jaspes 
verticales morados claros. La semilla sexual es pequeña, plana, ovoide y arriñonada, de 
color café claro. Número cromosómico: 2n = 2X = 24, muy raramente autotetraploide 
(Ochoa, 2001). 
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Con el uso de los descriptores de caracterización, se permite una fácil y rápida 
discriminación entre fenotipos, generalmente son caracteres altamente heredables, 
fácilmente detectados y tienden a expresarse igualmente en todos los ambientes. Con 
descriptores de evaluación como rendimiento y susceptibilidad a efectos bióticos o 
abióticos, se requiere de métodos experimentales para evaluarlos,  ya que dependen 
del ambiente y son características que en el mejoramiento son de gran importancia 
(IPGRI, 2001). La medición de la variación existente en un cultivo dentro de un banco, 
básicamente es aplicable a dos aspectos: 1- la variación genética en caracteres de tipo 
cuantitativo (descriptores) y 2- la diversidad alélica para loci que controlan caracteres 
cualitativos. El primero mide la variación a través de la interacción genotipo x ambiente 
y el segundo  permite observar la máxima variabilidad, en especial cuando se analizan 
fragmentos de ADN, lo que permite conservar un representante de cada alelo en un 
fragmento de locus (Debouck, 1992). 
 
Biología Floral 
Las flores de la papa son monoicas, son visitadas por insectos, tipo abejorros y abejas 
que hacen que el polen esté circulando continuamente. Si se mira con detalle las fallas 
en la producción de semilla están relacionadas con: incompatibilidad y esterilidad. En la 
incompatibilidad los óvulos y el polen son funcionales y la no producción de semilla se 
da por un fallo fisiológico en la fecundación debido a la no germinación del polen sobre 
el estigma o por un crecimiento lento del tubo polínico. La incompatibilidad 
heteromórfica, basada en diferencias  morfológicas de las flores y la homomórfica, 
basada en la constitución genética de las plantas reconociéndose los tipos: gametofítica 
(se tienen formas alélicas) y esporofítica (determinada por el genotipo del tejido 
materno, con formas alélicas). 
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La esterilidad se caracteriza porque los gametos no son funcionales por aberraciones 
cromosómicas, acciones génicas o citoplasmáticas que generan el aborto o la 
modificación de flores, impidiendo el desarrollo del polen, saco embrionario o del 
endospermo. La androesterilidad puede ser genética, citoplásmica y genética-
citoplásmica, dependiendo si son factores genético, citoplásmicos o la combinación de 
los dos (Lawrence, 1951; Vallejo y Estrada, 2002). 
 
Se ha confirmado una diversidad alélica del locus S en S. tuberosum, a través de 
aislamiento y caracterización de DNA genómico y cDNA  en clones encontrando 
autoincompatibilidad pistilo-proteínas específicas de S1, Sr1 y S2 (Watanabe, 1994). 
El conocer la fertilidad del parental masculino, permite tener seguridad en los 
cruzamientos a realizar. Si el clon es macho estéril, se podría tratar de utilizar como 
parental femenino sin la necesidad de emascular, o si su fertilidad es baja se requiere 
de muchas cruzas para asegurar una cantidad adecuada de semilla híbrida. En la 
práctica se puede llegar a tener en cuenta características de la morfología floral que 
involucran la posible esterilidad masculina, como la fusión de antera-estilo, la 
indehiscencia, el color claro de las anteras (Brown et al (1989); Estrada, (1996)). En 
estudios realizados por López (1991), en especies silvestres con diferente ploidia, 
confirman que el uso de la tinción de los granos de polen no es un método seguro para 
conocer la viabilidad del polen. 
 
Se considera que las especies diploides son en general autoincompatibles, pero no hay 
muchas pruebas experimentales que lo confirmen. La compatibilidad se puede observar 
en algunos cruzamientos, confirmando las estrechas relaciones de afinidad o 
parentesco que hay en las especies. Las implicaciones evolutivas y taxonómicas en 
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papa da gran importancia a la hipótesis del número de balance del endospermo (EBN), 
según la cual el EBN requiere la existencia de una proporción de 2:1(2 materno, 1 
paterno) en el endospermo. Esta relación es una condición necesaria en el éxito del 
desarrollo del endospermo en los cruzamientos interespecíficos en papa (Ochoa, 1999). 
Se reporta que en la especie S. tuberosum se presenta incompatibilidad de tipo 
gametofitico. El 60% de las variedades de papa tienen esterilidad masculina, debida tal 
vez a efectos de tipo genético-citoplásmico, y esterilidad por diferentes niveles de 
ploidía debido a que la relación: endospermo (3n), embrión (2n) y tejido materno (2n), 
no se da en los cruzamientos; un cruzamiento 4X x 2X: endospermo (5), embrión (3) y 
tejido materno (4), es incompatible (Sevilla, 1995). Se han efectuado pruebas de 
viabilidad en semilla botánica (prueba de tetrazolium) en 29 materiales de la Colección 
Central Colombiana (CCC) de S. phureja; de igual manera, se han aplicado métodos 
para la remoción de latencia en semilla ortodoxa, lográndose establecer tratamientos 
con ácido giberélico en concentraciones de 50 ppm con tiempos de imbibición de 24 a 
72 horas, con el fin de promover el proceso de germinación por encima del 87% 
(Moreno y Valbuena, 2007). 
 
El tizón tardío - Phytophthora infestans (Mont) de Bary. 
 
La enfermedad del tizón tardío, lancha, rancha, gota o candelilla entre otros sinónimos, 
es causada por el oomycete P. infestans, que ocasiona la quemazón del follaje y la 
pudrición seca de los tubérculos de papa, y es la más importante y difundida en el 
mundo.  Asociado a ello se debe considerar la expansión que el cultivo ha tenido en 
países con climas temperados y húmedos tropicales (Estrada, 2000). 
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Phytophthora infestans, está clasificado taxonómicamente (ncbi,2009):    
Reino: Chromista (grupo Stramenophyle) 
Phylum: Oomycota 
Clase: Oomycete 
Subclase: Peronosporomycetidae 
Orden: Peronosporales 
Familia: Peronosporaceae 
Género: Phytophthora 
Especie: infestans  (Mont)  de Bary.  
 
Es un organismo diploide, aunque se han encontrado muestras poliploides. Los genes 
R dominantes para resistencia a tizón tardío han sido utilizados por mejoradores 
durante décadas. Once alelos de genes R han sido identificados en la especie silvestre 
mexicana S. demissum (Termorshuizen, 2007). 
 
Se le reconocen 11 loci de virulencia que corresponden con los 11 genes mayores para 
la reacción de hipersensibilidad que derivan de S. demissum (Umaerus y Umaerus, 
1994). Los genes de avirulencia o incapacidad de infectar al hospedero son dominantes 
(Avr), los de virulencia o de capacidad de infectarlo son recesivos (avr). En una raza 
simple (0), sin genes de virulencia, todos los loci de avirulencia son homocigotos o 
heterocigotos (Avr/Avr o Avr/avr). La raza compleja (C), con genes de virulencia se 
caracteriza por ser homocigoto recesiva (avr/avr) para los 11 loci (Colón, 1994). El 
"tizón tardío", causado por P. infestans (Mont) de Bary, es la enfermedad de la papa 
más difundida y destructiva a nivel mundial y bien conocida por su agresividad desde 
1845, cuando ocasionó la gran hambruna en Irlanda, donde hubo cerca de un millón de 
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muertos y un millón y medio de inmigrantes (Lujan, 1996). En los países andinos este 
oomicete causa muchos estragos, favoreciendo a la industria química, la cual ha 
participado activamente en la producción de fungicidas, en su mayoría poco benéficos 
al medio ambiente, y con un promedio de aplicaciones por ciclo de cultivo de 10 o más, 
lo que aumenta los costos de producción (CIP, 2007). 
 
Se considera que este patógeno evolucionó en el centro de México incluyendo el Valle 
de Toluca y se ha diseminado por todas las zonas paperas de América del Norte y del 
Sur, Europa, Asía y África (Estrada, 2000; Flier, 2001). Para Abad (1997), la 
coevolución se dio en los Andes peruanos entre la diversidad de papas y el patógeno 
por motivos como: la existencia de especies silvestres y cultivadas con resistencia, y la 
existencia de patotipos en otros cultivos como tomate y pepino. Parte de la 
adaptabilidad del patógeno reside en su capacidad para reproducirse sexualmente o 
asexualmente. Se han identificado dos tipos de apareamiento denominados A1 y A2; 
una teoría reciente sostiene que estas dos tipos coevolucionaron con parientes 
silvestres de la papa entre la especie Solanum que incluye además de papa otras como 
tomate y pepino (Flier, 2001).  
 
Las plantas enfermas diseminan esporangios de P. infestans a través del viento a 
plantas sanas, si las condiciones de humedad y temperatura son adecuadas germinan y 
se desarrolla el micelio, este forma unas estructuras llamadas esporangióforos en cuyos 
extremos se forman los esporangios, los cuales reinician el ciclo al germinar a 
temperaturas entre 12 a 15 º C, liberando entre 3 a 8 zoosporas. El tiempo que bajo 
condiciones óptimas puede tardar este proceso es de 4 días y corresponde al tipo de 
reproducción asexual del patógeno. Al presentarse en un mismo ambiente los dos tipos 
15 
 
de apareamiento conocidos como A1 y A2, los micelios crecen juntos, uno forma 
anteridios (♂) y el otro oogonios (♀). Al ser fertilizado el oogonio desarrolla una oospora 
de pared gruesa. Las oosporas germinan bajo condiciones ambientales favorables por 
medio de un tubo germinal, produce un esporangio que reinicia el ciclo al formar un 
micelio, con una nueva recombinación genética (Agrios, 2004; Helfling, 1987).  
 
Resistencia a enfermedades 
 
La resistencia se entiende como una interacción entre el huésped y el parásito, donde el 
huésped se defiende para recibir un menor daño o impedir el desarrollo del parásito en 
él, habiendo desarrollado las especies huésped diferentes métodos de reacción. 
Se han estudiado dos tipos de resistencia principalmente: 
 La resistencia de tipo vertical, llamada también reacción de hipersensibilidad, 
específica, monogénica; controlada por genes simples, llamados " mayores " de alta 
expresividad y de carácter dominante. Su estabilidad en el tiempo es poco segura, 
dados los cambios que el patógeno presenta por nuevas recombinaciones y 
mutaciones. 
 La resistencia de tipo horizontal, denominada también resistencia de campo, general 
o poligénica es controlada por genes menores y aditivos, de baja expresividad, con 
una mayor estabilidad en el tiempo  por mantenerse en presencia de nuevas razas 
del patógeno. Sin embargo, en ciertos casos puede ser afectada por condiciones 
ambientales. 
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La variación que se observa en el grado de susceptibilidad de las variedades vegetales 
ante los patógenos se debe a diferentes tipos y al número de genes para la resistencia 
que puede existir en cada variedad (Agrios, 2004). 
La respuesta epidemiológica de la resistencia horizontal es diferente a la de la 
resistencia vertical, esta última generalmente contiene resistencia al individuo que la 
posee de inmunidad o hipersensibilidad contra determinadas razas del patógeno; la 
resistencia horizontal es efectiva contra todas las razas del patógeno, sin embargo, 
disminuye el tamaño de las lesiones, aumenta el período de incubación y disminuye la 
producción de esporas, son efectos parciales que se entiende como una reducción en la 
tasa de desarrollo de la enfermedad (Erwin, 1983; Vallejo, 2002). El término resistencia 
de campo fue definido por Niederhauser (1961) como la resistencia exhibida por una 
planta hacia todas las razas capaces de causar en el más que una reacción de 
hipersensibilidad. La resistencia horizontal fue estudiada inicialmente por Van der Plank 
(1966), y definida como la resistencia uniformemente distribuida contra todas las 
posibles razas de un patógeno.  
 
La resistencia horizontal o de campo, es posible que se deba a una compleja 
combinación de factores morfológicos y fisiológicos, como la adherencia, entrada, 
crecimiento, esporulación y multiplicación del parásito. La resistencia puede obedecer a 
la acción de genes independientes, otros estrechamente ligados y algunos con efectos 
pleiotrópicos; por ello se debe seleccionar parentales con algún grado de resistencia 
(Mastembrock, 1966). En la resistencia de campo se han identificado algunos 
componentes, los cuales son señalados en trabajos de  Van der Zaag (1959), Toxopeux 
(1964), Umaerus (1970), Estrada y Guzmán (1969), que consisten en cuatro acciones 
básicas: resistencia a la penetración, resistencia al crecimiento del oomicete, resistencia 
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a la esporulación y la resistencia al crecimiento de la lesión, cada uno de estos 
componentes probablemente controlados por un gen. 
 
Algunos efectos como la temperatura, humedad, desarrollo del huésped, precocidad, 
dosis de inóculo, época, regulan la expresión de los genes para la resistencia horizontal 
basada en efectos aditivos. Algunos genes mayores pueden presentar una resistencia 
incompleta, generando una respuesta inconsistente hacia la parcial, por un crecimiento 
lento de la raza o manifestación tardía (Parlevliet, 1992). Las plantas resistentes no 
pueden hacer el trabajo por sí solas, aún requieren los fungicidas, los cuales deben 
utilizarse racionalmente para proteger el medio ambiente, la salud humana y los 
recursos económicos de pequeños agricultores (CIP, 2003). En algunos países la 
agricultura orgánica ha venido creciendo y ello hace que el uso de pesticidas químicos 
para control caso P. infestans en papa se reduzcan al máximo por legislación, llevando 
esto a la búsqueda de nuevas fuentes de resistencia genética y de control (Hospers et 
al., 2008). 
 
MEJORAMIENTO GENÉTICO EN PAPA POR RESISTENCIA HORIZONTAL A 
Phytophthora infestans 
 
El mejoramiento de poblaciones está basado en la evaluación de los individuos de una 
población, en la selección de los mejores representantes de esa población y en la 
recombinación de estos (Chatel y Guimaräes, 1995). El mejoramiento de poblaciones 
tiene como finalidad: agrupar un germoplasma con la variabilidad genética contenida en 
diversos individuos, incrementar progresivamente el valor genético de una o varias 
características agronómicas, formar una base genética que permita la obtención de 
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individuos con alto nivel de expresión de la característica elegida, para ser parte en 
programas de mejoramiento como progenitores (Chatel y Guimaräes, 1995). 
Con el interés de conocer la naturaleza de la resistencia de las plantas a los patógenos 
y en el caso de P. infestans, se han realizado ensayos en laboratorio (controlados), 
invernadero y campo, con el fin de cuantificar todos los componentes de resistencia 
previamente señalados. 
Pruebas en campo: consiste en evaluar bajo condiciones naturales un conjunto de 
plantas, en sitios donde la presión del patógeno es alta, con una buena combinación de 
razas y las condiciones climáticas son óptimas para la valoración. Otra alternativa es la 
inoculación artificial del patógeno con aislamientos seleccionados. Se evalúa su 
resistencia empleando una escala en porcentaje o grado de severidad en el tiempo. 
Pruebas en Invernadero: pueden ser simples o controlados, lo importante son las 
condiciones de humedad y temperatura para las plantas y el patógeno. Un conjunto de 
plantas son inoculadas artificialmente y se valora en el tiempo su resistencia utilizando 
una escala de valoración de severidad. 
Pruebas de laboratorio: pueden ser inoculaciones sobre una planta, un conjunto de 
plántulas, en hojas, en folíolos y en discos de folíolo. Su ventaja está en el gran número 
de individuos que se pueden evaluar. Se llega a tener una mejor valoración de los 
componentes de resistencia. Se va cuantificando en el tiempo el área de las lesiones y 
los otros componentes (CIP, 2007). 
En el mejoramiento de papa, algunos de los principales objetivos ha sido el obtener 
genotipos con aumento de la resistencia a enfermedades, plagas, calidad de fritura, 
contenido de azúcares, color de la epidermis, rendimiento del cultivo y factores abióticos 
como heladas y sequía, ya que estos llegan a incidir grandemente en la producción y 
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calidad del cultivo. Puede ser realizado mediante mejoramiento clásico o transformación 
genética apoyado con el empleo de marcadores moleculares diagnóstico, en las etapas 
de selección de progenies o selección de progenitores (Gebhardt, 2009). 
 
Para el Centro Internacional de la Papa (CIP) uno de los objetivos prioritarios ha sido el 
desarrollo de cultivares con resistencia duradera al tizón tardío y adaptación amplia a 
diversos ambientes, para ello han empleado fuentes de resistencia de especies 
silvestres, de S. tuberosum, materiales Neotuberosum y materiales híbridos con S. 
phureja. Estos materiales fueron tamizados inicialmente a través de plántulas en 
invernadero seleccionando los mejores por resistencia horizontal contra la raza más 
compleja y posteriormente en campo en localidades con presión muy alta y constante 
del patógeno, permitiendo una mejor eliminación de los que se fueron con resistencia 
vertical. La selección fue de unos 300 clones, los cuales como característica tienen 
resistencia horizontal, obtenida en presencia de genes R, llamada la Población A. Una 
nueva población denominada B, busca reunir niveles altos de resistencia horizontal al 
tizón tardío a partir de la acumulación gradual de genes menores de efectos aditivos y 
de herencia cuantitativa, en ausencia total de genes R para resistencia vertical por el 
método de selección recurrente con prueba de progenies. El análisis de varianza se 
realizó para la tasa de infección y el rendimiento de tubérculos y la fuente de variación 
debida a los clones se uso para calcular la varianza debida a la habilidad combinatoria 
general, se encontró que los cuadrados medios para clones en todas las localidades fue 
altamente significativo para los dos caracteres, los cálculos de heredabilidad en sentido 
estrecho para resistencia variaron entre 0.41 a 0.71 y para rendimiento de 0.24 a 0.52 
(Landeo, 1995). 
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El mejoramiento a nivel diploide facilita el trabajo posterior a nivel tetraploide: la 
selección de caracteres poligénicos es más rápida, el porcentaje de segregantes 
homocigotos es mayor en progenies diploides, la reducción en el número de plantas 
que se deben probar; cada vez el número de caracteres deseables aumenta y deben 
combinarse por cruzamiento, lo cual lleva a un menor número de generaciones para la 
condición diploide (Estrada, 2000). La resistencia al patógeno  P. infestans es debida a 
la presencia de genes mayores (genes R) que se han encontrado en algunas especies 
silvestres mexicanas como Solanum demissum o por la presencia de un conjunto de 
genes menores que tienen comportamiento aditivo y que le confieren resistencia a 
muchas razas del oomycete, siendo por ello de tipo más duradera a través de los años, 
aun cuando se manifiesta en algún grado la infección (Henfling, 1987). 
 
Los genes menores o poligenes, que son genes con baja expresividad pero 
acumulativos, controlan caracteres importantes como rendimiento, contenido de sólidos 
totales, de proteínas, resistencia a virus (PLRV y PVY), resistencia de tipo horizontal al 
tizón tardío, resistencia a heladas y sequía, etc (Estrada, 2000). Numerosos estudios se 
han realizado durante los últimos 50 años para entender el comportamiento de 
patógeno P. infestans y la resistencia, los primeros trabajos de genética se hicieron con 
la introgresión de genes de resistencia dominantes llamados genes R, derivados de 
especies silvestres: S. demissum, S. edinense y S. stoloniferum, endémicas del centro 
de México (Flier, 2001). La reacción de inmunidad está asociada a genes R que son 
incompatibles como el caso de los 11 genes conocidos de avirulencia de P. infestans,  o 
los nuevos  R, que han sido descubiertos en otras especies y podrían ser genes 
mayores no conocidos.  
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En estudios realizados por Chacón (1995) en un grupo evaluado de especies silvestres, 
mejoradas y diploides de papa por su resistencia horizontal en laboratorio con raza cero 
(R0) y una compleja (RC), se identificaron seis tipos de reacción después de la 
inoculación: 1) – crecimiento en la R0 y no en la RC, se adjudica a falla en la 
inoculación; 2) – las dos razas crecen, pero en la R0 es mayor el crecimiento que en 
RC, e indica ausencia de genes R; 3) -  las dos tienen un área de crecimiento similar, e 
indica ausencia de genes R; 4) – mayor crecimiento en la RC que en R0, indica 
presencia de genes R; 5) – no creció R0 y si RC, indica presencia de genes R y 6) – no 
creció ninguna de las dos, indica inmunidad al patógeno.  
 
A partir de 1960 estudios realizados por los patólogos en el ICA encontraron algunos 
clones de papas criollas (S. phureja) con alta resistencia de tipo poligénico. 
Posteriormente con el descubrimiento de que algunas de estas variedades producían 
gametas no reducidas 2n=24, se empezaron a evaluar en cruzamientos con clones 
tetraploides de la ssp. andigena  y ssp. tuberosum (Guzmán, 1964). Los trabajos de 
Estrada y Turkensteen (1978) están entre los primeros en buscar resistencia de tipo 
horizontal a este patógeno y otros caracteres agronómicos deseables, utilizando 
diferentes materiales de la Colección Central Colombiana de S. phureja y otras 
especies silvestres. Se encontró que existe un alto grado de heredabilidad para este 
tipo de resistencia y de estabilidad por varios años en diferentes localidades en la 
evaluación de los híbridos obtenidos. Guzmán (1964), estudió la resistencia de campo 
en diversos clones de las especies S. tuberosum, S. andigena y S. phureja, 
encontrando que presentaban componentes de resistencia diferentes en: tiempo a 
penetración, colonización del patógeno, tiempo a la esporulación, tamaño y tipo de 
lesión y número de esporangios producidos. No se vieron diferencias en cuanto al 
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período de incubación. Con las mismas especies Guzmán, et al. (1966) realizaron 
ensayos tanto en invernadero como en campo, obteniendo los mismos resultados. 
Señalan que el trabajo en invernadero es efectivo para seleccionar por resistencia 
general bajo condiciones de la epidemia. En los cultivares D. Monserrate y Algodona se 
conoce  una respuesta de resistencia horizontal, presentando un claro crecimiento de la 
lesión con la raza cero (R0), corroborado en trabajos de Guzmán et al. (1960), Chacón, 
(1995).  
 
En cruzamientos dialélicos realizados por varios años en genotipos de papa, inoculando 
y clasificando por su resistencia y susceptibilidad, se encontró que algunos progenitores 
mostraban una alta capacidad para transmitir la resistencia a P. infestans a sus 
progenies, indicando que la estimación de la habilidad combinatoria general de los 
progenitores fue eficiente para evaluar los valores de plantas como progenitores 
resistentes (Vásquez, 1984). Para Lozoya (2006), los mecanismos de resistencia al 
tizón tardío en S. andigena y S. phureja son de resistencia no hipersensible, altos 
niveles de resistencia en todos los estados de crecimiento de la planta y resistencia sin 
genes mayores. 
 
Tai y Hodson (1975) evaluaron en un dialélico completo realizado por varios años con 
genotipos de papa de S. tuberosum, inoculando y clasificando por su resistencia y 
susceptibilidad, se encontró que algunos progenitores mostraban una alta capacidad 
para trasmitir resistencia a P. infestans a sus progenies, es decir, la estimación de la 
habilidad combinatoria general fue altamente significativa y la habilidad combinatoria 
específica entre padres puede estar contribuyendo a la variación observada, aunque 
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ellos concluyen que el uso de la habilidad combinatoria general  para evaluar el 
potencial de un padre en producir progenies resistentes a el tizón tardío puede proveer 
una base para elegir padres resistentes para ser usados en programas de mejoramiento 
(Umaerus, et al.1983). 
 
Para Nelson (1975), la resistencia general y la específica en papa puede no ser 
indicativo de la acción de genes diferentes, que es más la expresión de diferentes 
acciones de algunos genes R en diferentes circunstancias. En la genética de la 
resistencia general, los genes mayores y genes menores son afectados mutuamente, 
que juntos expresan efectos modificadores y aditivos, lo que da una respuesta 
intensificada para los dos, confirmando lo dicho por varios autores. Joseph et al., 
(1999), evaluando 60 progenies producidas por el diseño línea por probador y sus 
parentales para resistencia de campo a tizón tardío, encontraron que los estimativos de 
los componentes de varianza para área bajo la curva del progreso de la enfermedad 
(ABCPE) mostraron acción no aditiva de genes como más importante que la acción 
aditiva de genes para la expresión de la característica. 
 
Trognitz, et al., (1999), a través de cruzamientos usando como parental un clon de la 
especie S. phureja, evaluó las progenies bajo condiciones de laboratorio reportando que 
en el análisis de varianza fueron significativos para aislamiento, sin embargo la 
interacción no fue significativa con la progenie. La investigación mostró que la mayor 
proporción de la resistencia parcial a tizón tardío fue del clon de S. phureja frente a 
varios aislamientos del patógeno e independiente de su virulencia específica y puede 
ser heredada pero no más que por dos factores. Flier (2001) en evaluaciones realizadas 
24 
 
en campo y laboratorio en variedades de papa europeas por su resistencia de campo a 
P. infestans  utilizando aislamientos muy agresivos, encontraron diferencias 
significativas en el análisis de varianza para la interacción variedad por aislamiento para 
la expresión de la resistencia en follaje y tubérculo. No encontró correlación entre 
campo y laboratorio por resistencia a tizón tardío en tubérculo. Se observó una alta 
correlación entre daño en follaje y en tubérculo en las pruebas de campo. Estudios 
realizados por Bisognin (2002), para evaluar el uso de padres resistentes al tizón tardío 
en cultivares desarrollados (S. tuberosum) e identificar clones superiores con moderada 
y alta resistencia a tizón tardío combinada con aceptable madurez y calidad de 
tubérculo, fueron evaluados en campo e invernadero. Encontró que los padres difieren 
en su habilidad para trasmitir la resistencia y en el nivel de resistencia trasmitido a la 
progenie. 
 
Hanneman (1999), reporta que en muchos híbridos entre haploides de S. tuberosum x 
S. phureja, construidos bajo un diseño dialélico, se encontró  diferencias altamente 
significativas para producción y algunos producen tan bien como el testigo comercial. 
Ellos encontraron también que la producción media de todas las familias fue similar y el 
análisis genético evidenció que casi todas las varianzas son de tipo no aditivo para 
rendimiento en esta población. 
 
EVALUACIÓN DE LA HEREDABILIDAD DE UNA CARACTERÍSTICA EN 
MEJORAMIENTO DE PLANTAS: 
Los caracteres cualitativos son aquellos gobernados por un pequeño número de genes 
que presentan un pequeño número de genotipos con distribución discontinua de 
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fenotipos, de manera que  cada fenotipo puede ser asociado a unos pocos genotipos, 
su estudio es algo simple empleando genética mendeliana. La mayoría de los 
caracteres de interés económico presentan herencia cuantitativa y se deben emplear 
procedimientos de genética cuantitativa para analizarlos. En general son de distribución 
discreta, están gobernados por un gran número de genes, presentan un gran número 
de genotipos, fenotipos y una elevada influencia ambiental (Resende, 2002). 
 
Diseños Genéticos 
Conocidos como diseños de apareamiento son planes de cruzamiento entre los 
individuos de una población, con el objeto de estudiar teóricamente los efectos y las 
varianzas genéticas que se presentan en las progenies (variables causales), para luego 
relacionar aquellos con los datos empíricos de esas progenies (variables observables), 
y poder estimar los parámetros genéticos que sean de interés en cualquier programa de 
mejoramiento. Usualmente son las varianzas genéticas, ambientales y fenotípicas, con 
el fin de tener estimativos de heredabilidad, correlación y poder hacer predicciones de la 
respuesta  a la selección. Se requiere asumir una serie de supuestos para lograr los 
objetivos, algunos son: apareamiento aleatorio, solo dos alelos por locus, ausencia de 
epistasis y de ligamiento entre loci (Márquez, 1985; Cruz y Regazzi, 2006). 
 
Cruzas Dialélicas 
Las cruzas dialélicas se componen de las cruzas simples que pueden lograrse entre los 
elementos de un conjunto básico de líneas progenitoras. Se han constituido en un 
procedimiento estándar en el mejoramiento de plantas. Su origen se basa en el 
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desarrollo de conceptos de habilidad combinatoria general (HCG) y habilidad 
combinatoria específica (HCE), establecidos por Sprague y Tatum en 1942, definiendo 
a la HCG como el comportamiento promedio de una línea en sus combinaciones 
híbridas y su respuesta se asocia con efectos aditivos y a la HCE como el mejor 
comportamiento de ciertas cruzas sobre la base del comportamiento promedio de las 
líneas involucradas, se relaciona con efectos de dominancia (Martínez, 1975; Vallejo, 
2002). Martínez (1995) resume el uso de los diseños dialélicos así : 1) para identificar 
cruces o variedades que pueden ser fuente o material de selección en programas de 
mejoramiento, y 2) para obtener estimativos de heterosis, estimar parámetros genéticos 
de variabilidad.  
 
Una de las fases primordiales de un programa de fitomejoramiento es la selección de 
progenitores para ser Inter-cruzados y formar una población base, igualmente un 
investigador invertirá sus esfuerzos en busca de material genético de mayor 
productividad, cualidades y adaptación. En los cruzamientos dialélicos, p padres son 
cruzados entre sí para producir un número determinados de progenies ([p (p-1)] si se 
incluyen los cruzamientos recíprocos y [p (p-1)/2] si no se incluyen. Dependiendo del 
modelo a ser utilizado en la evaluación se puede incluir o no las autofecundaciones de 
los parentales (Ceballos, 1998). Un esquema dialélico es un diseño genético muy 
poderoso, para cuantificar la variabilidad genética de un carácter, el valor genético de 
progenitores, su habilidad combinatoria específica y heterosis manifestada en 
cruzamientos específicos (Cruz y Regazzi, 2006). Los valores bajos de HCG, positivos 
o negativos indican que los parentales no difieren del promedio general de los 
cruzamientos. Al obtener valores altos positivos o negativos, indican que ese progenitor 
es superior o inferior a los demás progenitores con relación al comportamiento 
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promedio de los cruzamientos (Griffing, 1956). El método 3 de Griffing emplea un 
conjunto de p (p-1)/2 cruzas F1 y las p (p-1)/2 cruzas reciprocas, sin incluir las 
autofecundaciones de los padres. En el análisis Griffing analiza dos modelos diferentes 
que dependen de los supuestos de muestreo. El modelo fijo, los padres constituyen per 
se, el material sobre el que se realiza el estudio y el modelo aleatorio donde los padres 
constituyen una muestra aleatoria de genotipos pertenecientes a una población de 
referencia (Griffing, 1956). De Assis et al. (2004) describen una metodología para 
estimar las varianzas y covarianzas de los efectos de contraste en un diseño dialélico 
incompleto a través del uso de una matriz de aproximación, utilizando un modelo de 
dialélico completo simulado y uno incompleto con diferentes combinaciones de 
contrastes, grado de dominancia y para el incompleto número de híbridos. Las 
precauciones están en trabajar con dialélicos incompletos bajo condiciones de 
sobredominancia porque puede haber cambio en el ordenamiento de los genotipos 
cuando el híbrido excluido tiene padres con una baja frecuencia del alelo favorable. 
 
Heredabilidad 
Allard (1980) definió a la heredabilidad como la proporción de la variabilidad observada 
debida a los efectos aditivos de los genes. Según Brauer (1981), los estudios de 
heredabilidad son útiles para determinar la proporción de la variación total observada de 
un carácter que corresponde a factores genéticos y a factores ambientales. 
La heredabilidad se refiere a la capacidad que tienen los caracteres para trasmitirse de 
una generación a otra, se le considera como el grado de parecido entre los individuos 
de una generación y la siguiente, como la cantidad expresada en porcentaje, debida a 
la acción de genes que intervienen en un carácter. Ella es la relación existente entre la 
variación genotípica y fenotípica para un carácter (Resende, 2000). Al coincidir padres y 
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progenies perfectamente la regresión puede tener como pendiente la unidad, es decir, 
el caso de perfecta heredabilidad, pues los padres predicen a la progenie exactamente. 
Al no darse similitud el resultado puede dar una distribución aleatoria de puntos en el 
diagrama sin evidencias de regresión, lo cual se podría deber a efectos ambientales, 
pero no genéticos (Vásquez, 1984). 
 
La heredabilidad de un rasgo puede ser cualquier fracción de 0 a 1. Lo que se interpreta 
como alta o baja heredabilidad no ha sido estrictamente definido, pero en general se 
aceptan los siguientes valores: heredabilidad alta si es mayor o igual a 0.5; 
heredabilidad media si está entre 0.2 y 0.5, y heredabilidad baja para valores inferiores 
a 0.2, cuando el coeficiente de heredabilidad es inferior a 0.5 indica que hay una 
contribución importante del medio ambiente y/o de la varianza genética no aditiva sobre 
el carácter en estudio (Stanfield, 1992). El delineamiento de estrategias eficientes de 
mejoramiento depende del conocimiento del control genético de los caracteres a ser 
mejorados, dentro de los parámetros genéticos, los más importantes a conocer son la 
heredabilidad, repetibilidad y correlación genética (Sorense, 2002). 
 
Para fines de mejoramiento, la heredabilidad cumple una doble función: una es de 
predecir un confiable valor fenotípico al expresar un valor genotípico siendo por tanto 
una medida de seguridad del proceso de selección. El otro es de cuantificar la 
proporción del diferencial de selección que se espera ganar cuando la selección es 
practicada sobre una unidad de selección definida (Cruz y Souza, 2006).  
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Correlación genética 
Medida de la magnitud de asociación genética entre caracteres en un individuo, denota 
el grado de asociación genética entre los caracteres, o sea cuantifica la influencia que 
determinados caracteres ejercen sobre otros caracteres. Este parámetro es de mucha 
importancia en el mejoramiento genético, indica que con correlación genética alta, una 
alteración en un carácter, vía selección, promueve alteraciones significativas en otros 
caracteres correlacionados a él (Resende, 2002). La correlación fenotípica definida 
como la medida de magnitud de asociación fenotípica entre caracteres en un individuo. 
Con frecuencia esa asociación es difícil de romper, debido regularmente a genes con 
efectos pleitrópicos y los grupos de genes fuertemente ligados son causa de tales 
correlaciones, sumado el ambiente que puede estar favoreciendo (Cubero, 2003). 
 
Un coeficiente igual a cero no implica falta de relación entre las dos variables, refleja la 
ausencia de relación lineal entre esas variables. Si dos caracteres presentan correlación 
genética favorable, es posible obtener ganancia para uno de ellos por medio de la 
selección indirecta en el otro. En algunos casos, una selección indirecta con base en la 
respuesta correlacionada, puede llevar a un progreso más rápido que la selección 
directa de un carácter deseado. Si un carácter correlaciona negativamente con algunos 
caracteres y con otros positivamente debe tenerse cuidado al seleccionar, no provocar 
efectos indeseables (Cruz et al., 2004).   
 
Respuesta a la selección 
Una de las aplicaciones más importantes del parecido entre parientes y, por tanto del 
cálculo de parámetros genéticos como la heredabilidad es el poder predecir el avance 
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esperado al seleccionar. Se parte de una población, se elige una cierta proporción de 
individuos para formar la generación siguiente; la diferencia entre la media de los 
individuos seleccionados Ps y la media de la población total Po se denomina “diferencial 
de selección” (S). Si los individuos derivados de Ps tienen, en la misma condición una 
media P1, la diferencia P1-Po será la ganancia lograda, es decir la respuesta a la 
selección (R). El diferencial de selección tipificado (S/σF) se denomina “intensidad de 
selección” (i), puede ser calculado, si la distribución es normal, conociendo la 
proporción de los individuos seleccionados en la población inicial (Cubero, 2003). 
 
Métodos de selección 
El termino selección es definido como una reproducción diferencial de los diferentes 
genotipos en la naturaleza. La selección natural opera independientemente de las 
acciones humanas, la selección artificial es practicada por el hombre y está basada en 
los propios criterios del mejorador, siendo a si un factor primordial para el mejoramiento 
genético (Cubero, 2003).  
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E.  OBJETIVOS 
Objetivo General 
Estimar la heredabilidad de la resistencia horizontal al oomycete P. infestans en 
germoplasma de la especie cultivada S. phureja Juz. et Buk. 
 
Objetivos Específicos 
1. Seleccionar dentro de un grupo de familias introducidas y un grupo de clones de la 
colección de S. phureja los clones con alta resistencia horizontal a P. infestans para 
conformar una población de selección. 
 
2. Estimar la habilidad combinatoria general (HCG), habilidad combinatoria especifica 
(HCE) y de recíprocos (HCEr) en las progenies de los clones seleccionados por su 
resistencia horizontal a P. infestans y potencial de rendimiento. 
 
3. Estimar la heredabilidad en sentido amplio y estrecho para las características en 
estudio. 
 
4. Estimar la correlación genética entre resistencia horizontal a P. infestans y potencial 
de rendimiento. 
 
5. Estimar la ganancia genética y la respuesta correlacionada para las características 
en estudio. 
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F. METODOLOGIA GENERAL DE LA INVESTIGACIÓN 
 
 
   
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Evaluación de la fertilidad 
del polen en los clones 
seleccionados. 
Introducción y siembra de 
semilla sexual de 7 familias 
élite de S. phureja (30 
semillas) en invernadero. 
Multiplicación clonal de los 
genotipos en invernadero.  
Recolección de foliolos de 
los genotipos para 
pruebas en laboratorio a 
P. infestans. 
Prueba de resistencia a P. 
infestans con las razas: 
H1N y R0. 
Evaluación del progreso 
de la enfermedad, lectura 
al 4, 6 y 8 día posterior a 
la inoculación.  
Selección de clones con 
resistencia a P. infestans 
para la construcción del 
diseño dialelico.  
Cuantificación de 
esporangios viables y 
liberación de zoosporas 
para la inoculación.
Obtención de las familias y 
multiplicación de los clones 
F1 en invernadero. 
Evaluación de la 
germinación de la semilla.
Cultivo de las razas en 
medio agar-arveja y 
activación sobre foliolos 
de  la variedad cultivada 
Tuquerreña. Evaluación en condiciones 
de campo de las progenies 
por resistencia a P. 
infestans y potencial de 
rendimiento. 
Análisis estadístico para 
estimar los parámetros 
genéticos: HCG, HCE, 
HCEr heredabilidad, 
correlación y ganancia 
genética. 
Interpretación de los 
resultados, conclusiones y 
recomendaciones. 
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SELECCIÓN DE PARENTALES DE Solanum phureja Juz. et Buk. POR SU 
RESISTENCIA HORIZONTAL A  Phytophthora infestans (Mont.) de Bary. 
 
A.  RESUMEN 
Bajo condiciones de laboratorio se evaluaron las progenies de siete familias de S. 
phureja introducidas del Banco de Germoplasma de Estados Unidos (Wisconsin), y 15 
genotipos de la colección de la Universidad Nacional de Colombia, con el objetivo de 
evaluar el tipo de resistencia y estimar el área de crecimiento de la lesión empleando la 
raza cero (R0) y una compleja (H1N) del patógeno en foliolos. Se multiplicó en 
laboratorio las dos razas del patógeno para producir el inóculo. Se realizaron a los 4,6 y 
8 días posteriores a la inoculación lecturas del progreso de la enfermedad, con las 
cuales se estimaron las áreas de la lesión (AL). Como testigos se emplearon los 
cultivares D. Monserrate y Algodona conocidos por su resistencia de tipo horizontal, el 
cultivar D. Capiro con resistencia de tipo vertical. Se realizó un análisis de varianza y 
una prueba de comparación de medias de los genotipos con el testigo D. Monserrate. 
Se encontró que en los 87 genotipos  de  S. phureja evaluados por raza cero (R0), se 
presentó crecimiento de la lesión indicando la ausencia de genes R y se observaron 16 
genotipos con valores de AL superior al testigo D. Monserrate. Con la raza compleja 
(H1N), un total de siete genotipos no presentaron lesiones correspondiendo cuatro de 
ellos a la familia (PI 225679 x PI 225684). Por su respuesta a las razas evaluadas se 
seleccionaron 8 clones como progenitores (PI 275110-3, PI 225669-7, PI 225674-29, PI 
225672-12, PI 225684-7, Col 138, Col 99 y Col 121). Las semillas de las familias 
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introducidas presentaron un porcentaje de germinación entre el 6,6% para la familia PI 
275110 y el 47,5 % para la (PI 225679 x PI 225684). La fertilidad del polen en los clones 
seleccionados estimada por el método de tinción fue mayor al 65 % y por el método de 
la germinación in vitro fue mayor la 57 %.  El diámetro de los granos de polen estuvo 
dentro de lo normal para la especie S. phureja, no evidenciando para estos clones 
gametas no reducidas.  
 
B.  PALABRAS CLAVES 
Resistencia horizontal, P. infestans, Solanum phureja, fertilidad del polen. 
 
C.  INTRODUCCIÓN 
La papa con respecto a otros cultivos, tiene una diversidad genética alta compuesta por 
especies silvestres y cultivadas nativas. Contiene cerca de 196 especies silvestres 
distribuidas desde el sur de Estados Unidos a la zona central de Argentina y Chile; con 
los diversos clones de cada una de ellas llegan a unas 2000, localizadas en los bancos 
mundiales (Estrada, 1996; Hijmans, et al., 2002). 
La especie cultivada S. phureja ocupa un lugar de importancia en la alimentación y 
economía nacional de Colombia y países andinos, su distribución geográfica está desde 
el norte de Bolivia hasta el sur occidente de Venezuela, con un centro de alta diversidad 
al sur de Colombia, en el departamento de Nariño y en el norte del Ecuador. Se suma el 
poseer una amplia variación en fuentes de resistencia genética a plagas y 
enfermedades, las cuales a través de muchos años han evolucionado con la especie. 
La especie se encuentra cultivada en los Andes entre 2000 a 3400 msnm (Scheidegger 
et al., 1995; Ochoa, 2001). S. phureja es una especie precoz con un alto valor nutritivo, 
sus tubérculos no tienen período de reposo y se cosecha entre tres a cuatro veces al 
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año. Ha sido S. phureja la especie diploide cultivada más usada en investigaciones 
genéticas de papa y en los programas de mejoramiento, por ser  una fuente valiosa de 
genes de resistencia a enfermedades bacterianas, al tizón tardío y a enfermedades de 
tipo viral.  
 
La especie S. phureja produce híbridos fértiles cuando se cruza con papa dihaploide 
obtenida de S. tuberosum. Algunos de los híbridos obtenidos forman un porcentaje de 
polen diploide no reducido o 2n, por lo que se le considera especie puente y se emplea 
en cruzas con especies tetraploides, para obtener progenies tetraploides con resistencia 
horizontal (Ghislain y Trognitz, 1996).  
 
El evaluar la fertilidad del parental masculino, permite tener seguridad en los 
cruzamientos a realizar. En la práctica se puede llegar a tener en cuenta características 
de la morfología floral que involucran la posible esterilidad masculina, como la fusión de 
antera-estilo, la indehiscencia y el color claro de las anteras (Brown et al., 1984; 
Estrada, 2000). González et al. (2002) en estudios de calidad de polen en diferentes 
especies y variedades de papa indica la germinación in vitro es muy efectiva para la 
estimación de la calidad del polen. Se considera que las especies diploides son en 
general autoincompatibles, pero no hay muchas pruebas experimentales que lo 
confirmen. La compatibilidad se puede observar en algunos cruzamientos, confirmando 
las estrechas relaciones de afinidad o parentesco que hay en las especies (Ochoa, 
1999). 
 
La resistencia se entiende como una interacción entre el hospedero y el patógeno, 
donde el hospedero se defiende para recibir un menor daño o impedir el desarrollo del 
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patógeno en él, habiendo desarrollado las especies hospedero diferentes métodos de 
reacción.  
 
Se han estudiado dos tipos de resistencia principalmente: a) la resistencia de tipo 
vertical, llamada también reacción de hipersensibilidad, específica, monogénica; 
controlada por genes simples, llamados " mayores "  o “R” de alta expresividad y de 
carácter dominante, y b) la resistencia de tipo horizontal, denominada también 
resistencia de campo, general, no específica, cuantitativa o poligénica es controlada por 
genes menores y aditivos, de pequeño efecto, con una mayor estabilidad en el tiempo, 
los cuales al parecer controlan las diversas etapas de los procesos fisiológicos de la 
planta, que generan las sustancias y estructuras que constituyen sus mecanismos de 
defensa (Agrios, 2004; Turkensteen, 1988). 
 
En el modelo gen por gen, la presencia de los genes R en la planta y su 
correspondiente gen de avirulencia (Avr) en el patógeno, resulta en una resistencia 
(interacción incompatible) y la ausencia de genes R o de Avr en una interacción 
compatible desarrollándose la enfermedad. En la naturaleza han evolucionado razas 
complejas que logran infectar plantas con genes R. La raza cero (R0), está definida 
como la raza incapaz de infectar plantas que tengan genes R (Jaramillo, 2003). La 
resistencia al patógeno es debida a la presencia de genes mayores (genes R) que se 
han encontrado en algunas especies silvestres mexicanas como Solanum demissum o 
por la presencia de un conjunto de genes menores que tienen comportamiento aditivo y 
que le confieren resistencia a muchas razas del hongo, siendo por ello de tipo más 
duradera a través de los años, aun cuando se manifiesta en algún grado la infección 
(Henfling, 1987). 
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El "tizón tardío" o "gota", causado por el oomycete Phytophthora infestans (Mont) de 
Bary, es la enfermedad de la papa más difundida y destructiva a nivel mundial y bien 
conocida por su agresividad desde 1845, cuando ocasionó la gran hambruna en Irlanda 
(Lujan, 1996). 
 
A partir de 1960 estudios realizados por los fitopatólogos en el ICA encontraron algunos 
clones de la especie S. phureja con alta resistencia de tipo poligénico. Posteriormente 
con el descubrimiento de que algunas de estas variedades producían gametas no 
reducidas 2n=24, se empezaron a evaluar en cruzamientos con clones tetraploides de 
S. tuberosum (Guzmán, 1974). Los trabajos de Estrada y Turkensteen (1978) están 
entre los primeros en buscar resistencia de tipo horizontal a este patógeno y otros 
caracteres agronómicos deseables, utilizando diferentes materiales de la Colección 
Central Colombiana de S. phureja y otras especies silvestres. Estudios para conocer la 
resistencia poligénica realizados en Colombia por Estrada y Guzmán (1969), muestran 
a la variedad Algodona de la especie S. andigena, cultivada en el sur del país y 
evaluada por más de seis años en campo sin el uso de fungicidas, como la de mayor 
resistencia de campo. 
 
D.  MATERIALES Y MÉTODOS 
Localización de los ensayos 
El desarrollo de las plantas se realizó en los invernaderos de la Estación experimental 
ICA San Jorge, ubicada en Soacha, Cundinamarca a 2850 msnm, con temperatura 
promedio de 12° C, y precipitación anual promedio de 760 mm. Las  pruebas de 
resistencia a P. infestans se realizaron en el Laboratorio de Biotecnología de la Facultad 
de Agronomía de la Universidad Nacional de Colombia, sede Bogotá. 
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Etapa de invernadero 
Fueron utilizadas semillas de siete familias de semilla sexual de S. phureja, introducidas 
de Banco de Germoplasma de Estados Unidos (Wisconsin): PI 225669, PI 225672, PI 
225674, PI 225684, PI 225694, PI 275110 y una F1 del cruzamiento entre PI 225679 x 
PI 225684. El PI corresponde a las siglas de Plant Introduction, y es el número asignado 
por el Plant Introduction Station of the USDA, a las accesiones que ingresan al Banco 
(Bamberg et al., 1994) (Anexos). Estas semillas fueron tratadas con ácido giberélico 
(1500 ppm por 24 h) para romper su dormancia y tener uniformidad en la germinación. 
En bandejas plásticas con sustrato de turba fueron sembradas 30 semillas por familia. 
Así mismo se multiplicaron 15 clones de la colección existente de S. phureja de la 
Universidad Nacional de Colombia para ser evaluados y los testigos D. Monserrate, 
Algodona y D. Capiro. Al alcanzar las plántulas unos 5 cm de altura se transplantaron a 
materas individualmente, los cuales tienen como sustrato una mezcla de suelo, arena, 
escoria en relación 3:1:1 respectivamente, este sustrato fue desinfectado dos meses 
atrás con formol al 10%. La fertilización se realizó con un fertilizante compuesto grado 
(15:15:15) aplicando tres gramos por matera y durante el ciclo del cultivo se realizaron 
tres aplicaciones de elementos menores (1,5 g.L-1), para obtener un buen desarrollo 
foliar. 
 
Proceso de mantenimiento y activación de P. infestans.  
Se emplearon dos razas, la compleja (H1N) que tiene nueve de los 11 genes de 
virulencia (sin avr2 y avr5) y la raza 0 (R0) sin genes de virulencia, facilitadas por la 
Estación Experimental La Selva (Rionegro-Antioquía) del ICA, (Donadas por el Dr. José 
Luis Zapata). Las cuales fueron sembradas en foliolos de la variedad Tuquerreña 
(susceptible a la gota); luego de desarrollarse lesiones esporulantes  se tomaron 
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secciones de 1 cm 2 las que fueron colocadas en rodajas de tubérculo de 1 cm de 
grosor de la variedad Tuquerreña, previamente los tubérculos fueron desinfectados 
(Anexos). Al cabo de 5 días se procedió a tomar el micelio en crecimiento de los 
tubérculos y se subcultivo en el medio agar-arveja (Anexos). 
 
Proceso de Inoculación  
Se tomaron folíolos de plantas que estaban próximas a floración, ubicados en el tercio 
superior de la planta, correspondiendo a folíolos terminales en buen estado. Los folíolos 
fueron lavados con agua destilada para retirar impurezas y restos químicos de 
insecticidas. El exceso de agua del envés se seco con papel absorbente. 
 
En cajas de petri plásticas, se estableció una cámara húmeda colocando un papel 
absorbente, una malla como soporte y 5 mL de agua destilada estéril. En cada caja se 
colocó un folíolo con el envés hacia la tapa. La inoculación se realizó empleando una 
dilución del oomycete P. infestans en agua destilada que se ha calibrado a una 
concentración de 20.000 esporangios mL-1(Anexos), aplicando una gota de 20 µL en la 
segunda nervadura lateral de cada folíolo. Se tuvo un total de cinco repeticiones por 
raza para cada genotipo y se utilizaron como testigo las variedades D. Monserrate 
(resistencia horizontal), Algodona (resistencia horizontal) y D. Capiro (resistencia 
vertical y muy susceptible). Las cajas fueron selladas con vinipel para conservar 
humedad, se colocaran en un sitio con una temperatura estable (18 C) y fotoperíodo 
normal (12 horas luz), las primeras 24 horas se mantuvieron en oscuridad y luego con 
fotoperíodo (Forbes, 1997). 
La respuesta de cada uno de los genotipos se midió tomando el largo (L1) y el ancho 
(L2) de la lesión en milímetros y paralelamente a la nervadura central (Umaerus y 
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Lihnnell, 1976), y se estimó el área de la lesión (AL)  asumiendo el crecimiento a la 
forma de la elipse, mediante la fórmula: 
214
  LLAL    
Se realizaron evaluaciones del área de la lesión a los cuatro (AL4), seis (AL6) y ocho 
(AL8) días después de la inoculación con R0 y H1N, respectivamente.  
 
Evaluación de la fertilidad del polen de los genotipos seleccionados 
Se valoró la fertilidad de los granos de polen del grupo de potenciales progenitores 
seleccionados, de acuerdo a la metodología citada por Brown et al. (1984) y Estrada 
(2000), bajo los métodos de germinación in vitro (solución germinativa: 20% de 
sacarosa y 50 ppm de ácido bórico) y de tinción de los granos de polen (colorante azul 
de lactofenol). Las anteras se colectaron en dos diferentes momentos de la época de 
floración (polen fresco). Se calcularon los porcentajes por conteo de más de 100 granos 
de polen para cada uno de los métodos y se realizaron mediciones del diámetro del 
polen (µm). 
 
Descripción morfológica de los genotipos seleccionados 
A los genotipos seleccionados se les realizó una descripción morfológica, utilizando la 
lista de descriptores morfológicos de la papa (Huamán, 2008) bajo las condiciones de 
campo sembradas en bolsas plásticas con capacidad de sustrato de tres kilogramos, se 
realizaron las labores de cultivo normal en las plantas sembradas en la Estación 
Experimental San Jorge del ICA. Al llegar las plantas a su máximo pico de floración y al 
momento de la cosecha de los tubérculos se realizó la descripción en tres plantas de 
cada uno de los clones. 
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Análisis Estadístico 
Con base en los valores de área estimada de la lesión en cada evaluación, se obtuvo el 
área total de la lesión. Se realizó un análisis de varianza asumiendo varianzas 
heterogéneas y se compararon las medias de los genotipos (µg) contra el cultivar D. 
Monserrate (µc), reconocido por su resistencia horizontal a P. infestans, mediante la 
prueba de una cola de Dunnett-Hsu (Ho: µg > µc) con el fin de seleccionar clones con 
resistencia horizontal superior a D. Monserrate. Para ello se utilizó el procedimiento 
MIXED de SAS System v. 9.1.3. 
Fue necesario transformar con logaritmo la variable AL para la evaluación con la raza 
compleja (H1N), con el fin de cumplir supuesto de normalidad del error. 
 
E.  RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
Las familias introducidas presentaron un porcentaje de germinación que estuvo entre el 
6,6 % para la familia PI 225694 y el 47,6 para la familia F1 (PI 225679 x PI 225684), lo 
cual es un bajo porcentaje de germinación con relación a lo señalado en las etiquetas 
de introducción (Tabla 1, Figura 1). Esto podría ser explicado por el tiempo que las 
semillas son almacenadas y su posterior envió a los programas que las solicitan a nivel 
mundial, lo que no debe ser muy frecuente. 
 
Los valores estimados para la media del área de la lesión (AL) y la prueba de 
comparación de Dunnett-Hsu de los genotipos contra el cultivar D. Monserrate se 
presenta en la Tabla 2. 
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Tabla 1. Porcentaje de germinación de la semilla introducida de Banco de Germoplasma de 
Estados Unidos (Wisconsin). 
Familia N.S.S.† N.P.O. ‡ % Germinación 
% germinación 
Etiquetas*  
PI 225669 30 8 26,6 82 
PI 225672 30 13 43,3 87 
PI 225674 30 14 46,6 57 
PI 225684 30 7 23,3 100 
PI 225694 30 2 6,6 92 
PI 275110 30 9 30,0 98 
F1 (79 x 84) 40 19 47,6 100 
                       † Número de semillas sembradas  ‡ Número de plantas obtenidas * Banco de Germoplasma de Estados Unidos 
                        (Wisconsin)  
 
 
 
 
 
Figura 1. Semilleros con turba utilizados para la germinación de la semilla sexual de las 
familias introducidas. 
 
La evaluación de los 87 clones de S. phureja con la raza cero (R0), determinó la 
ausencia de genes mayores en la población y los testigos D. Monserrate y Algodona. 
En el testigo D. Capiro no se observó ningún tipo de lesión con esta raza (Figura 2). Lo 
cual ha sido reportado en trabajos de Estrada y Guzmán (1967). Chacón (1995), al 
evaluar 183 genotipos de especies silvestres, nativas, mejoradas y dihaploides de papa, 
entre los cuales estuvieron 10 genotipos de la especie S. phureja de origen colombiano, 
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reporta para estos ausencia de genes mayores (R) al evaluarlos por su resistencia 
horizontal a tizón tardío en condiciones de laboratorio. 
De acuerdo a los resultados obtenidos en la evaluación empleando la raza compleja 
(H1N) se encontraron siete clones, donde no se observó desarrollo de la enfermedad: 
PI 225674-10, cinco clones proveniente del cruzamiento PI 225679 x PI 225684 (6, 10, 
17, 24, 30) y Col 99, lo cual pudo deberse a alguno de los mecanismo de defensa de las 
plantas y/o asociado a una falla en el inóculo.   
 
                  
Figura 2. A) Foliolo del cultivar D. Capiro inoculado con la raza 0 (R0). B) Foliolo del 
cultivar D. Monserrate inoculado con la raza 0 (R0). 
 
Sin embargo en los siete clones de la familia PI 225684, correspondientes al parental 
masculino de la familia F1 evaluada, se presentó crecimiento de la lesión en todos. Es 
posible que el parental femenino de esta familia tenga que ver con la respuesta vista, en 
sus mecanismos de defensa frente al patógeno. Chacón (1995), encontró en cuatro 
genotipos de S. phureja  evaluados por detección de genes mayores con este tipo de 
falla en la inoculación, que fue poco frecuente dentro de la magnitud del ensayo. Este 
tipo de sintomatología lo indican previos estudios realizados en el CIP y está reportado 
en este estudio. En estudios realizados por Guzmán (1974), sobre el origen de la 
A B
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resistencia horizontal en Colombia, hace referencia a que algunos caracteres en las 
plantas hacen demorar la penetración e invasión del patógeno en la planta y demoran la 
esporulación, caso de la variedad Algodona (ssp andigena) y la Solimán de la especie 
S. phureja. La familia PI 275110 corresponde a la accesión de Solimán que fue 
introducida en el Banco de Germoplasma de Estados Unidos en 1961, los resultados 
para los 9 clones evaluados presentan una buena respuesta concordando con los de 
Guzmán, frente a que existe una importante fuente de resistencia de tipo horizontal en 
estos materiales (Tabla 2). Nilsson (1981), en una evaluación sobre el nivel de 
resistencia a la penetración y a la invasión por P. infestans en un grupo de clones de la 
colección Colombiana de papa de S. tuberosum, S. andigena y S. phureja, no encontró 
diferencias significativas para la resistencia en los tres grupos y si hubo correlación 
entre las dos variables. 
 
En las pruebas realizadas con la raza cero (R0) se observa que 17 (19.54 %) de los 87 
clones presentaron diferencias significativas para el AL con respecto al cultivar D. 
Monserrate, siendo así la población en estudio promisoria por su característica de 
resistencia horizontal. Tres de estos materiales corresponden a la colección (Col 99, Col 
138 y Col 121); la familia introducida PI 225672, presentó 4 clones con valores 
significativos de ABCPE (Tabla 2). La familia F1(PI 225679 x PI 225684) presentó 6 de 
los 19 clones evaluados con valores significativos para resistencia horizontal, sin 
embargo cinco clones de los 15 presentaron inconsistencia con la raza compleja (H1N) 
y cinco tuvieron valores medios de AL que el testigo D. Monserrate, siendo diferentes a 
los de la inconsistencia. Teniendo en cuenta estas observaciones de la familia F1 que 
fue poco consistentes no se seleccionaron clones para su uso como progenitores.  
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Tabla 2.  Media estimada del área de la lesión (AL) y prueba de comparación de 
Dunnett-Hsu frente a D. Monserrate. 
  Media AL   Valor p    Media AL   Valor p 
Genotipo R0 H1N   R0 H1N  Genotipo R0 H1N   R0 H1N 
PI 225669-1 763.78 113.07 0.119 1.000 PI 275110-3 614.55 95.77 0.061 1.000 
PI 225669-2 1609.65 7.04 0.980 0.360 PI 275110-5 1245.38 37.61 0.469 0.997 
PI 225669-3 1817.00 103.95 1.000 1.000 PI 275110-8 852.69 23.94 0.199 0.886 
PI 225669-4 1196.69 16.75 0.472 0.662 PI 275110-10 1057.36 128.79 0.167 1.000 
PI 225669-5 1370.11 39.07 0.752 0.998 PI 275110-11 1467.97 38.04 0.900 0.985 
PI 225669-6 855.36 41.73 0.081 0.998 PI 275110-13 945.36 19.78 0.083 0.969 
PI 225669-7 580.47 16.96 0.015 0.714 PI 275110-15 1508.02 187.92 0.951 1.000 
PI 225669-9 1564.57 122.85   0.970 1.000 PI 275110-17 1171.56 127.42   0.333 1.000 
PI 225672-3 607.17 10.15 0.017 0.056 Col 99 808.38 0.00   0,049 - 
PI 225672-4 1718.04 29.34 0.995 0.102 Col 102 1404.03 222.62 0,786 1,000 
PI 225672-5 1268.32 133.89 0.688 0.936 Col 106 1617.03 145.69 0,982 1,000 
PI 225672-6 1004.42 39.62 0.144 0.265 Col 109 1445.03 67.60 0,852 1,000 
PI 225672-7 1593.47 78.98 0.977 0.807 Col 121 627.59 1.63   0,011 0,008 
PI 225672-8 1500.33 56.68 0.924 0.448 Col 122 1223.23 137.64 0,454 1,000 
PI 225672-9 687.75 16.38 0.024 0.030 Col 123 1352.19 39.15 0,815 0,951 
PI 225672-10 1259.68 39.35 0.628 0.295 Col 130 1764.69 30.49 100 0,985 
PI 225672-11 1345.60 143.77 0.729 0.873 Col 134 1481.31 43.71 0,890 0,999 
PI 225672-12 192.17 8.79 0.002 0.012 Col 135 1695.10 90.99 0,993 1,000 
PI 225672-13 1070.08 5.39 0.335 0.003 Col 135a 726.07 49.63 0,085 0,999 
PI 225672-16 1188.68 109.87 0.401 0.935 Col 136 847.81 25.29 0,091 0,893 
PI 225672-17 721.21 54.04   0.048 0.418 Col 137 2453.01 290.79 1,0000 1,000 
PI 225674-2 1614.05 171.35 0.981 1.000 Col 138 540,09 52.48   0,0316 0,999 
PI 225674-3 1190.41 20.28 0.552 0.768 Col 139 1503.93 254.83   0,939 1,000 
PI 225674-4 891.96 66.54 0.093 1.000 F1 (79 x 84)-1 1702.33 186.79 0.992 0.970 
PI 225674-7 1012.59 160.99 0.177 1.000 F1 (79 x 84)-2 1789.51 6.68 0.996 0.124 
PI 225674-8 1130.09 11.30 0.459 0.502 F1 (79 x 84)-5 1393.83 449.02 0.800 1.000 
PI 225674-9 1507.86 5.65 0.938 0.076 F1 (79 x 84)-6 533.50 0.00 0.007 - 
PI 225674-10 953.37 0.00 0.175 - F1 (79 x 84)-7 877.35 1.75 0.058 0.008 
PI 225674-12 1487.13 56.25 0.930 1.000 F1 (79 x 84)-10 581.57 0.00 0.012 - 
PI 225674-15 2029.68 430.44 1.000 1.000 F1 (79 x 84)-11 1263.61 78.57 0.688 0.636 
PI 225674-19 842.63 4.67 0.074 0.058 F1 (79 x 84)-12 457.63 18.95 0.005 0.121 
PI 225674-22 1013.22 17.19 0.167 0.731 F1 (79 x 84)-13 950.70 11.97 0.114 0.030 
PI 225674-27 1005.52 20.26 0.148 0.726 F1 (79 x 84)-14 1850.93 75.94 1.000 0.751 
PI 225674-28 1637.61 59.31 0.986 1.000 F1 (79 x 84)-17 374.22 0.00 0.004 - 
PI 225674-29 518.26 54.18 0.009 1.000 F1 (79 x 84)-19 1585.15 234.01 0.971 1.000 
PI 225684-2 1181.92 9.35 0.452 0.037 F1 (79 x 84)-21 487.16 264.75 0.008 1.000 
PI 225684-7 315.94 2.44 0.004 0.001 F1 (79 x 84)-22 1288.90 643.79 0.603 1.000 
PI 225684-8 1241.77 112.14 0.615 0.898 F1 (79 x 84)-24 410.51 0.00 0.004 - 
PI 225684-9 831.17 26.80 0.040 0.075 F1 (79 x 84)-26 1750.08 55.47 0.996 1.000 
PI 225684-10 1450.85 53.91 0.889 0.434 F1 (79 x 84)-28 1308.69 7.00 0.658 0.131 
PI 225684-12 1499.54 63.97 0.936 0.533 F1 (79 x 84)-30 994.21 0.00 0.166 - 
PI 225684-16 1036.94 1.87   0.164 0.001 F1 (79 x 84)-31 1186.48 33.65   0.362 0.959 
PI 225694-1 1422.41 254.67 0.827 1.000 ALGODONA 1648.61 4.32 0.989 0.033 
PI 225694-2 1246.33 186.70   0.553 1.000 CAPIRO 0.00 1989.63 - 1.000 
PI 275110-1 910.96 14.36   0.080 0.645   MONSERRATE 1609.50 59.81       
 † Valor estimado de AL (mm2 d-1) ‡ Prueba de Dunnett de una cola donde se resaltan los clones con AL significativamente menores (α=0.05) que 
el cultivar D. Monserrate.      Clones seleccionados.  
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Todos los clones en evaluación de las familias PI 225684, PI 225694 y PI 275110 
evidenciaron una respuesta menor a la raza 0, pero solo dos clones presentaron 
diferencias significativas. La familia PI 225694 no presento clones con valores 
significativos con la raza 0 y valores altos con la raza compleja (H1N), además el 
porcentaje de germinación reportado para ella era alto y fue en este caso el más bajo, 
motivos por los cuales de esta familia no se seleccionó ningún parental  (Tabla 2). 
 
En los estudios realizados por Chacón (1995), se utilizó un genotipo de S. phureja 
correspondiente a PI 225684, el cual mostró ausencia de genes mayores en las 
pruebas realizadas, corroborando los resultados encontrados en esta investigación para 
esta familia. Para la familia PI 225669 los resultados obtenidos con la raza cero (R0), 
muestran que un clon fue significativo para AL. Con la raza compleja tres clones 
presentan valores que doblan el valor medio de AL, y cinco fueron significativamente 
menores que el testigo. Se encontró que de los clones evaluados en la familia PI 
225674, solo uno presentó diferencias significativas para el ABCPE en la raza cero 
(R0).  
 
Escallón et al. (2005), en un grupo de papas redondas amarillas de la especie S. 
phureja evaluando el potencial de rendimiento y resistencia a P. infestans, encontraron 
algunos clones promisorios frente al cultivar comercial en rendimiento y en la prueba de 
laboratorio por resistencia al patógeno concluyen que no existen genes mayores (R) y 
por lo tanto son fuente de resistencia horizontal. Estos resultados coinciden con lo 
encontrado en los seis genotipos amarillos redondos de la colección evaluada. 
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Para la raza compleja evaluada en estos 87 clones se observó que 9 (10,84 %) de los 
clones fueron significativamente diferentes al testigo, lo que se pueden interpretar como 
una respuesta por la acción de algunos genes con un comportamiento acumulativo, 
dándose la resistencia horizontal al patógeno (Henfling, 1987). 
 
Los cultivares D. Monserrate y Algodona frente a la raza compleja (H1N), presentaron 
crecimiento de la lesión, muy bajo frente al que presentó el cultivar D. Capiro, esta 
respuesta se puede explicar debido a que los dos cultivares D. Monserrate y Algodona 
se les ha reconocido su resistencia de tipo horizontal, ausencia de genes mayores y 
frente a esta raza se muestran la acción de genes menores. El cultivar D. Monserrate 
ha sido por muchos años utilizado en pruebas internacionales por el Centro 
Internacional de la Papa “CIP” (Landeo, 1995), En el caso de D. Capiro es uno de los 
cultivares comercialmente más susceptible a este patógeno y cuenta con pocos genes 
mayores de resistencia, lo que la coloca en total vulnerabilidad ante la raza compleja 
evaluada. 
 
Pensando en un esquema de mejoramiento por acumulación de genes de resistencia 
horizontal, se decidió tomar de cada familia el clon que mejor respuesta presentó en la 
evaluación, el cual presentara una resistencia horizontal mejor que el cultivar D. 
Monserrate. Bajo estos parámetros los clones seleccionados son cinco pertenecientes a 
los materiales introducidos: PI 275110-3, PI 225669-7, PI 225674-29, PI 225672-12, PI 
225684-7 y tres de la colección de la Universidad Nacional: Col 99, Col 121  y Col 138. 
 
Se presentaron durante el desarrollo del ensayo algunas características que marcan 
una expresión diferencial en la respuesta al patógeno entre genotipos diploides y 
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tetraploides  (testigos). Durante el desarrollo de la enfermedad en los foliolos de los 
genotipos diploides se presentó amarillamiento temprano, mientras que en los cultivares 
tetraploides se presentó formación de un halo alrededor del punto de inoculación sin 
presentarse puntos necrosados del tejido que es conocida como período de incubación. 
Otro aspecto fue que las lesiones en los genotipos diploides se veían acuosas y de 
color pardo, mientras que en los cultivares tetraploides eran más secas y oscuras. Al 
desarrollarse el micelio, días después de la inoculación, en los genotipos tetraploides se 
aprecia un micelio algodonoso y compacto que al ser observado en estereoscopio 
evidencia un alto numero de esporangios. En los genotipos diploides el micelio fue muy 
glabro (menos compacto), y se observó un menor número de esporangios. Este tipo de 
respuesta de inhibición de la esporulación es un componente conocido como tasa de 
esporulación en la resistencia de campo (Umaerus, 1970) y para el estudio no fue 
cuantificada. 
 
Las pruebas realizadas de fertilidad del polen en los ocho clones seleccionados  y en el 
cultivar comercial Criolla Colombia permitieron ver  la alta viabilidad del polen. Por el 
método de tinción el rango estuvo entre 65,4% para el clon PI 275110-3 y 81,2% para el 
clon Col 138. En la evaluación realizada por germinación in vitro de los granos de polen 
se apreciaron unos porcentajes que estuvieron entre 57,4% para PI 225672-12 y 76,9% 
para PI 225674-29. Los diámetros del grano de polen estuvieron entre 21µm para Col 
99 y 22.12 µm en PI 225672-12, siendo muy cercanos a los valores reportados para 
cultivadas diploides (Tabla 3). Los resultados son de polen fresco y se observa que los 
porcentajes entre un método y otro son muy cercanos esto coincide con los resultados 
obtenidos por González et al. (2002), ellos recomendaron que la mejor metodología a 
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usar era la de germinación in vitro, debido a que luego de 15 días la viabilidad puede 
llegar a cero en condiciones de almacenamiento a 5 ºC.  
 
Tabla 3. Fertilidad de granos de polen de los clones. 
Genotipos† % Fertilidad‡ 
% Germinación♪ 
In vitro Diámetro (µm)♪♪ 
PI 225669-7 77,7 65,9 21,28 
PI 225672-12 78,9 57,4 22,12 
PI 225674-29 81,0 76,9 21,56 
PI 225684-7 67,9 73,0 21,84 
PI 275110-3 65,4 63,3 21,56 
Col 99 70,3 65,6 21 
Col 121 73,0 69,8 21,56 
Col 138 81,2 75,4 21,84 
Cr. Colombia 76,8 68,8 22,84 
† seleccionadas de cada familia  ‡ método de tinción  ♪ por crecimiento del tubo polínico ♪♪ diámetro del grano de polen 
 
Adicionalmente, cada uno de los clones seleccionados se les caracterizó 
morfológicamente por algunos descriptores que nos permiten conocer algunos aspectos 
de interés en el mejoramiento de papa, los resultados se presentan en los Anexos. 
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III. CAPITULO 3: 
ANALISIS DE CRUZAS DIALELICAS PARA RESISTENCIA HORIZONTAL A 
Phytophthora infestans (Mont.) de Bary EN Solanum phureja Juz. et Buk. 
 
A. RESUMEN 
La habilidad combinatoria (HC) para resistencia horizontal a P. infestans en la especie 
Solanum phureja fue estudiada para conocer el tipo de acción génica que esta 
gobernando esta variable y la de rendimiento, además de identificar genotipos de 
Solanum phureja adecuados para ser empleados como progenitores en el mejoramiento 
por resistencia a  P. infestans. Los híbridos F1 y recíprocos del cruzamiento dialélico 
entre nueve progenitores fueron evaluados en condiciones de campo bajo un diseño 
completamente aleatorizado. Los datos fueron tomados para las variables área bajo al 
curva del progreso de la enfermedad (ABCPE) y rendimiento por planta. El análisis del 
dialélico  para la Habilidad Combinatoria General (HCG) y específica (HCE) indicó 
diferencias altamente significativas, señalando que la expresión de estas variables en 
estudio está regulada por una acción genética aditiva  y no aditiva, permitiendo hacer 
selecciones tempranas. Para el caso de recíprocos (HCEr) no se encontraron 
diferencias significativas para  ABCPE y diferencias significativas para rendimiento lo 
que denotó el papel de efecto materno en la expresión de esta variable. Los genotipos 
PI 275110-3 y PI 225669-7 son los que mejor HCG presentan para la variable ABCPEr 
y los genotipos Col 121 y PI 225672-12 para la variable potencial de rendimiento en su 
HCG indicando efectos de tipo aditivo. Dentro de los estimados de HCE, sobresale el 
cruzamiento PI 275110-3 x PI 225669-7 para ABCPE y en rendimiento el cruzamiento 
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PI 275110-3 x Col 121. En los efectos no aditivos el progenitor Col 121 es el más 
consistente en su respuesta para la variable potencial de rendimiento siendo indiferente 
utilizarlo como hembra o macho.  
 
B. PALABRAS CLAVE 
Habilidad Combinatoria (HC), resistencia, P. infestans, Solanum phureja, dialelico. 
 
C.  INTRODUCCIÓN 
La especie S. phureja es un diploide con un número cromosómico: 2n = 2X = 24, muy 
raramente autotetraploide (Ochoa, 1999). La especie cultivada Solanum phureja ocupa 
un lugar de importancia en la alimentación y economía nacional de Colombia y países 
andinos, su distribución geográfica está desde el norte de Bolivia hasta el  occidente de 
Venezuela, con un centro de alta diversidad  al sur de Colombia, en el departamento de 
Nariño y en el Ecuador (Trognitz, et al. 1999). A ello se suma el poseer una amplia 
variación en fuentes de resistencia genética a plagas y enfermedades, las cuales a 
través de muchos años han evolucionado con la especie (Scheidegger et al., 1995).  
 
Las fallas en la producción de semilla sexual en la papa están relacionadas con: 
incompatibilidad y esterilidad. En la incompatibilidad los óvulos y el polen son 
funcionales y la no producción de semilla se da por un fallo fisiológico en la fecundación 
debido a la no germinación del polen sobre el estigma o por un crecimiento lento del 
tubo polínico. La incompatibilidad heteromórfica, basada en diferencias morfológicas de 
las flores y la homomórfica, basada en la constitución genética de las plantas 
reconociéndose los tipos: gametofítica (se tienen formas alélicas) y esporofítica 
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(determinada por el genotipo del tejido materno, con formas alélicas) (Lawrence, 1951; 
Vallejo y Estrada, 2002). 
La enfermedad del tizón tardío es causada por el oomycete Phytophthora infestans, que 
ocasiona la quemazón del follaje y la pudrición seca de los tubérculos de papa, siendo 
la más importante y difundida en el mundo (Estrada, 2000). Se considera que este 
patógeno evolucionó en el centro de México incluyendo el Valle de Toluca y se ha 
diseminado por todas las zonas paperas de América del Norte y del Sur, Europa, Asía y 
África (Estrada, 2000; Flier, 2001). En los países andinos este patógeno causa muchos 
estragos, lo que ha favorecido a la industria química, la cual ha participado activamente 
en la producción de fungicidas, en su mayoría poco ecológicos, y con un promedio de 
aplicaciones por ciclo de cultivo de 10 o más, lo que aumenta los costos de producción 
(Lujan, 1996). La enfermedad afecta a las hojas, tallos y tubérculos, observándose 
lesiones de color pardo, de tamaño variable y forma irregular, que bajo condiciones 
aptas para el oomicete se disemina considerablemente. Los alrededores de la infección 
se muestran cloróticos, y en el envés de las hojas se desarrolla un micelio blanco 
algodonoso en la zona afectada. Si las condiciones son óptimas el oomicete puede 
destruir el cultivo en pocos días (González, 1983).  
 
Durante los años 60 y 70 en Colombia investigadores del Instituto Colombiano 
Agropecuario (ICA) junto con investigadores de la Fundación Rockefeller realizaron 
investigaciones en las colecciones existentes de las especies S. tuberosum, S. 
andigena y S. phureja de papa buscando fuentes de resistencia a P. infestans, principal 
enfermedad del cultivo a nivel mundial. Encontraron materiales muy prometedores 
dentro la especie S. phureja. Es de resaltar aquí que hasta mediados de los años 90, el 
Centro internacional de la Papa (CIP) realizaba pruebas internacionales de evaluación 
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de nuevas poblaciones del programa de mejoramiento genético de papa por resistencia 
a P. infestans en el Valle de Toluca en México y el la estación La Selva en Antioquia-
Colombia, debido principalmente a las condiciones climáticas de la zona favorables 
para el desarrollo de la enfermedad y la alta combinación de genes de virulencia en los 
aislamientos del patógeno. Los trabajos de Estrada y Turkensteen (1978) están entre 
los primeros en buscar resistencia de tipo horizontal a este patógeno y otros caracteres 
agronómicos deseables, utilizando diferentes materiales de la Colección Central 
Colombiana de S. phureja y otras especies silvestres. Para Mora (2006), los 
mecanismos de resistencia al tizón tardío en S. andigena y S. phureja  son de 
resistencia no hipersensible, altos niveles de resistencia en todos los estados de 
crecimiento de la planta y resistencia sin genes mayores. 
 
Una de las fases primordiales de un programa de fitomejoramiento es la escogencia de 
progenitores para ser utilizados y formar una población base, igualmente un 
investigador invertirá sus esfuerzos en busca de material genético de mayor 
productividad, calidad y adaptación (Cruz y Regazzi, 2001). Su origen se basa en el 
desarrollo de conceptos de habilidad combinatoria general (HCG) y habilidad 
combinatoria especifica (HCE), establecidos por Sprague y Tatum en 1942, definiendo a 
la aptitud combinatoria general como el comportamiento promedio de una línea en sus 
combinaciones híbridas y a la aptitud combinatoria específica como el mejor 
comportamiento de ciertas cruzas sobre la base del comportamiento promedio de las 
líneas involucradas (Martínez, 1975; Vallejo, 1982).  
 
De Assis et al. (2004) mencionan que los cruces dialélicos son un eficiente método para 
la evaluación del potencial genético y heterótico de padres usados en programas de 
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mejoramiento. En un esquema de cruzamientos dialélicos, a veces no se consigue tener 
suficiente semilla de todos los híbridos posibles y surge el problema para calcular las 
habilidades combinatorias, se emplea para ello un proceso matricial de aproximación 
para producir estimados de confianza de la varianza y de los efectos de contraste. 
(Vencovsky y Barriga, 1992).  
 
De la información disponible es evidente que el conocimiento del control genético de los 
caracteres de resistencia y rendimiento en S. phureja no es muy claro. El objetivo del 
estudio fue estimar la importancia de la acción genética aditiva y no aditiva para los 
caracteres de resistencia horizontal a P. infestans y  rendimiento, usando un dialelico 9 
x 9  en la especie cultivada S. phureja. Además identificar los mejores progenitores para 
ser incluidos en esquemas de mejoramiento genético en papa a nivel diploide. 
 
D. MATERIALES Y MÉTODOS 
Localización de los ensayos 
La realización de los cruzamientos y la obtención de minitubérculos se desarrolló en los 
invernaderos de la Estación experimental ICA San Jorge, ubicada en Soacha, 
Cundinamarca a 2.850 msnm., con temperatura promedio de 12° C, y precipitación 
media anual de 760 mm. Las poblaciones construidas, así como los parentales y 
testigos fueron llevados para su evaluación en campo a la Granja Paysandú de la 
Universidad Nacional sede Medellín, en el Corregimiento de Santa Elena-Antioquia, a 
2550 msnm, con temperatura promedio de 14º C, y precipitación media anual de 1500 
mm, siendo esta localidad de alta presión natural de P. infestans, reuniendo un alto 
número de razas complejas del patógeno.  
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Diseño genético 
Un grupo de ocho parentales seleccionados previamente por su resistencia horizontal al 
oomycete P. infestans  en una población inicial de 87 genotipos diploides de S. phureja, 
que hacen parte de la colección de trabajo del Programa de Investigación en Papa de la 
Universidad Nacional de Colombia, sede Bogotá y el cultivar Criolla Colombia como 
noveno parental (Tabla 1),  fueron cruzados en un diseño dialélico completo para 
producir 72 F1s (36 cruces directos y 36 cruces recíprocos). Metodología de Griffing, 
método 3 (Tabla 2). 
 
Tabla 1. Progenitores seleccionados por su resistencia horizontal a P. infestans de una 
población de Solanum phureja.  
Identificación  Código Clon
g1 PI 275110-3 
g2 PI 225669-7 
g3 PI 225674-29 
g4 PI 225672-12 
g5 PI 225684-7 
g6 Col 99 
g7 Col 138 
g8 Col 121 
g9 Cr. Colombia 
 
Los cruzamientos se realizaron en plantas completas que crecieron normalmente en el 
invernadero, se procedió en época de inicio de la floración a emascular las flores aptas, 
las anteras de cada parental se colectaron para sacar el polen, el cual se almacenó a 4 
ºC en tubos eppendorf de 200 µL por corto tiempo mientras se realizaban los 
cruzamientos. Los cruzamientos realizados se etiquetaron y alrededor de 15 días se 
verificaba su éxito por el crecimiento del ovario y el cierre de la flor. 
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Tabla 2. Dialélico obtenido a partir de nueve progenitores, método 3 de Griffing. 
Progenitores Machos 
H
em
br
as
 
X g1 g2 g3 g4 g5 g6 g7 g8 g9 
g1 - X g1g3 X g1g5 g1g6 X X g1g9 
g2 g2g1 - g2g3 g2g4 g2g5 g2g6 g2g7 X g2g9 
g3 g3g1 g3g2 - g3g4 g3g5 g3g6 g3g7 g3g8 g3g9 
g4 g4g1 g4g2 g4g3 - g4g5 g4g6 g4g7 g4g8 g4g9 
g5 g5g1 g5g2 g5g3 g5g4 - g5g6 g5g7 g5g8 g5g9 
g6 g6g1 g6g2 g6g3 g6g4 g6g5 - g6g7 g6g8 g6g9 
g7 X g7g2 g7g3 g7g4 g7g5 g7g6 - g7g8 g7g9 
g8 g8g1 g8g2 g8g3 X g8g5 g8g6 g8g7 - g8g9 
g9 g9g1 g9g2 g9g3 g9g4 g9g5 g9g6 g9g7 g9g8 - 
 X: corresponde a las cruzas que no se lograron obtener. 
 
El polen almacenado se usó cuando no coincidía la floración entre parentales. De cada 
cruzamiento se colectaron las semillas de las bayas obtenidas y se almacenaron en 
tubos eppendorf de 2 mL (Anexo). Se trató por cada cruzamiento 20 semillas que 
tuvieran un buen aspecto externo, con ácido giberelico (1500 ppm). Las semillas fueron 
sembradas en bandejas con sustrato de turba. Los clones que se desarrollaron bien 
fueron transplantados a bolsas plásticas negras de capacidad de 3 kg, para obtener la 
primera generación clonal de tubérculos. Se evaluó el porcentaje de germinación de la 
semilla en cada cruzamiento. 
 
Evaluación de la respuesta a  P. infestans  en campo 
Para esta evaluación de cada clon se llevaron tubérculos a la Granja Paysandú, donde 
fueron sembrados a una distancia entre surco de 1 m y entre planta de 25 cm, bajo un 
diseño completamente al azar con tres repeticiones, con una unidad experimental de 2 
tubérculos por sitio. Como diseminador de inóculo se empleó Criolla Colombia (Figura 
1). Se realizaron las labores normales de mantenimiento de un cultivo de papa,  
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protegiendo con fungicida (Mancozeb) durante el primer mes del cultivo para permitir su 
buen desarrollo. Posteriormente quedaron expuestas al inóculo natural del patógeno, 
período en el cual se realizaron las lecturas. 
 
Para la evaluación de la enfermedad se empleó la escala propuesta por el Centro 
Internacional de la Papa-CIP (Henfling, 1987) (Anexos). La primera lectura se realizó a 
los 45 días después de la siembra, continuándose cada 15 días para un total de cuatro 
lecturas por calificación visual. Para estimar los niveles de resistencia de la población 
en estudio se calculó el área bajo la curva del progreso de la enfermedad (ABCPE), 
(Fry, 1978) por la expresión: 
 
 
Se estimó el ABCPE relativa (ABCPEr) para ser usada en los posteriores análisis. Los 
valores bajos de ABCPE indican genotipos con altos niveles de resistencia a P. 
infestans. Al llegar los clones a su estado de maduración se procedió a su cosecha 
donde se tomó el rendimiento por planta de cada clon. 
  
 
                                              
 
 
 
 
Figura 1. Distribución de los clones para evaluación por resistencia a P. infestans en el campo. 
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Análisis estadístico 
Debido a que el dialélico obtenido fue incompleto y desbalanceado, (porque algunos de 
los cruzamientos no fueron exitosos, y en cada familia no hubo igual número de clones), 
se procedió a realizar el análisis propuesto por De Assis et al. (2004). Así se realizó un 
análisis de varianza inicial, con el fin de obtener el error experimental, utilizando el 
siguiente modelo.  
ijkijk ey ij                       [1] 
donde: 
ijky : observación del hijo “ k ” de la familia de cruzamientos ij  
 : es la media general 
ij : es el efecto de la familia ij 
ijke : es el efecto aleatorio del clon k-ésimo en la familia ij 
Posteriormente se realizó un análisis complementario  utilizando el siguiente modelo 
basado en el método 3 de Griffing (1956): 
 
ijijijjiij ersgy  g                   [2] 
 
donde:  
ijy : el valor del fenotipo promedio para la familia ij 
 : es la media poblacional 
ig , jg : es el efecto de la habilidad combinatoria general del progenitor i -ésimo  y j -
ésimo, respectivamente. 
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ijs : efecto de la habilidad combinatoria específica para el cruzamiento entre los 
progenitores i  y j . 
ijr : efecto recíproco que mide las diferencias proporcionadas por el progenitor i -
ésimos, o j -ésimos, cuando es utilizado como macho o hembra en el cruzamiento i j . 
ije : es el error experimental medio. 
Se procedió a construir la matriz del modelo apropiado para un dialélico incompleto y se 
obtuvo la solución para el modelo [2] mediante mínimos cuadrados, ponderados por el 
recíproco del número de individuos por familia. Adicionalmente se aplicaron las 
siguientes restricciones para las solución del modelo  

0ˆ ii gc , donde ic : número de 
cruzamientos donde el parental ii  está presente y  
j
ijs 0ˆ , para todos los i ., (De Assis 
et al. 2004). De esta forma las restricciones fueron: 
Restricción 1: 0998999998 987654321  ggggggggg     
Restricción 2: 01918161514131211  ssssssss  
Restricción 3: 0292827262524232212  sssssssss  
Restricción 4: 0393837363534332313  sssssssss  
Restricción 5: 0494847464544342414  sssssssss  
Restricción 6: 0595857565545352515  sssssssss  
Restricción 7: 0sssssssss 696867665646362616   
Restricción 8: 07978776757473727  ssssssss  
Restricción 9: 0898878685848382818  sssssssss  
Restricción 10: 0998979695949392919  sssssssss  
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Obtenidos los efectos de habilidad combinatoria general, específica y el efecto 
recíproco, se procedió a calcular la suma de cuadrado y realizar la prueba de hipótesis 
usando el error experimental del modelo [1].  
 
E. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
Del dialélico propuesto F1s (directos y recíprocos) de 72 cruzas no se lograron obtener 
7 cruzamientos: 1, 3, 6, 7, 14, 52 y 61 (Tabla 3). En todos los materiales evaluados se 
comprobó la viabilidad del polen y la morfología floral la cual fue normal. La dificultad en 
obtener estos cruzamientos se explica muy probablemente porque las especies 
diploides de papa tienen autoincompatibilidad gametofitica, controlada por un único 
locus S con muchos alelos, alguno puede inhibir el desarrollo del polen  (Hawkes, 1990, 
Hosaka, 1998). Algunos genotipos de S. phureja se les considera inductores de 
dihaploides, y están asociados a generar desbalances cromosómicos que inciden sobre 
la formación y desarrollo de embriones (Wilkinson, 1994). 
 
La germinación de la semilla de cada familia fue muy heterogénea variando desde un 
25 % para nueve de las familias y 85% para una familia de ellas (Tabla 3). Las 
diferencias en el número de clones por familias se debió principalmente al proceso de 
trasplante de bandeja a bolsa donde se pierde un porcentaje de esta por un bajo vigor, 
pueden desarrollarse pero a la cosecha el número de tubérculos es escaso y el tamaño 
muy pequeño para ser llevados a condiciones de campo. 
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Tabla 3. Número de clones y porcentaje de germinación de semillas de cada familia de 
la F1 y recíprocos. 
F1   Recíprocos 
Familia Cruza NSS٭ N. Clones % Germinación   Familia Cruza NSS
٭ N. Clones % Germinación
1 g1 x g2 . . .  37 g2 x g1 20 5 25 
2 g1 x g3 20 9 45  38 g3 x g1 20 13 65 
3 g1 x g4 . . .  39 g3 x g2 20 7 35 
4 g1 x g5 20 7 35  40 g4 x g1 20 17 85 
5 g1 x g6 20 6 30  41 g4 x g2 20 5 25 
6 g1 x g7 . . .  42 g4 x g3 20 14 70 
7 g1 x g8 . . .  43 g5 x g1 20 6 30 
8 g1 x g9 20 10 50  44 g5 x g2 20 6 30 
9 g2 x g3 20 5 25  45 g5 x g3 20 8 40 
10 g2 x g4 20 8 40  46 g5 x g4 20 7 35 
11 g2 x g5 20 9 45  47 g6 x g1 20 7 35 
12 g2 x g6 20 12 60  48 g6 x g2 20 14 70 
13 g2 x g7 20 14 70  49 g6 x g3 20 11 55 
14 g2 x g8 . . .  50 g6 x g4 20 13 65 
15 g2 x g9 20 9 45  51 g6 x g5 20 6 30 
16 g3 x g4 20 12 60  52 g7 x g1 . . . 
17 g3 x g5 20 14 70  53 g7 x g2 20 7 35 
18 g3 x g6 20 13 65  54 g7 x g3 20 6 30 
19 g3 x g7 20 6 30  55 g7 x g4 20 15 75 
20 g3 x g8 20 6 30  56 g7 x g5 20 15 75 
21 g3 x g9 20 12 60  57 g7 x g6 20 5 25 
22 g4 x g5 20 8 40  58 g8 x g1 20 14 70 
23 g4 x g6 20 11 55  59 g8 x g2 20 6 30 
24 g4 x g7 20 5 25  60 g8 x g3 20 15 75 
25 g4 x g8 20 7 35  61 g8 x g4 . . . 
26 g4 x g9 20 7 35  62 g8 x g5 20 7 35 
27 g5 x g6 20 14 70  63 g8 x g6 20 8 40 
28 g5 x g7 20 10 50  64 g8 x g7 20 12 60 
29 g5 x g8 20 7 35  65 g9 x g1 20 6 30 
30 g5 x g9 20 5 25  66 g9 x g2 20 10 50 
31 g6 x g7 20 9 45  67 g9 x g3 20 6 30 
32 g6 x g8 20 5 25  68 g9 x g4 20 5 25 
33 g6 x g9 20 11 55  69 g9 x g5 20 5 25 
34 g7 x g8 20 8 40  70 g9 x g6 20 9 45 
35 g7 x g9 20 6 30  71 g9 x g7 20 9 45 
36 g8 x g9 20 7 35   72 g9 x g8 20 6 30 
٭ Número de semillas sembradas  
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Los clones que se llevaron a la prueba de campo tenían tubérculos de más de 1,5 cm 
de diámetro. Algunos factores que pudieron interferir en la viabilidad de la semilla 
fueron: semilla estéril,  incompatibilidad genética o citoplásmica, desbalance 
cromosómico que puede crear plántulas débiles, factores embrión-endospermo (2X x 
2X) y esterilidad somatoplastica (Estrada, 2000). 
 
Para esta evaluación  el inóulo natural de la Granja Paysandú en estudios previos 
mostró una alta combinación de aislamientos, encontrando que infectan a 10 de los 11 
clones diferenciales excepto al R5, en sus combinaciones simples (Marín y Mira, 1998). 
 
Habilidad Combinatoria para la respuesta a P. infestans en ABCPEr 
Se observaron diferencias altamente significativa (p<0.0001) para la habilidad 
combinatoria general (HCG), específica (HCE) y no hubo diferencias significativas para 
recíprocos (HCEr), lo cual indica que no hay efectos citoplasmáticos (maternos) en 
estas progenies para el carácter en estudio (Tabla 4). Los cuadrados medios de la HCG 
son 5,28 veces mayores con referencia a la HCE, indicativo de la importancia de los 
efectos aditivos para esta característica. 
 
Tabla 4. Análisis de varianza para la variable ABCPEr. 
 
Fuente de Variación Grados de Libertad
Suma de 
cuadrados Cuadrado Medio Valor F Valor p
HCG 8 132,2306 14,6922   13,36 <0.0001
HCE 35 97,5722 2,7877  2,53 <0.0001
HCEr 35 28,9140 0,8261 0,75 0,8503 
Error 548 602,5479 1,0995   
 
63 
 
El estimativo de los efectos HCG proporciona información sobre los genes con acción 
aditiva en sus efectos y son de gran utilidad para seleccionar progenitores en 
programas de mejoramiento (Cruz y Regazzi, 2001). Lo que implica que hubo 
variabilidad entre los genotipos de los progenitores e indica la posibilidad de hacer 
selección entre los progenitores. Pensando en avanzar esta población base de 
mejoramiento a nivel diploide, se deben seleccionar los parentales PI 275110-3 el cual 
es menor (1,05 veces) que el segundo en sus efectos de HCG, le sigue PI 225669-7 
para mejoramiento por resistencia horizontal (Tabla 5).  
 
Tai y Young (1984), observaron que se podían seleccionar cuatro veces más clones de 
papa de un progenitor con alta HCG que de un progenitor con baja HCG. En algunos 
estudios donde se ha realizado la introgresión de S. demissum, formando una gran 
cantidad de cruzas, han encontrado luego de evaluarlas por su resistencia efectos de 
HCG muy significativos y otras publicaciones reportan efectos de HCE considerables 
(Umaerus y Umaerus, 1994). 
 
Tai y Hodson (1975), en datos de un cruzamiento dialélico completo en S. tuberosum, 
evaluado en campo con inoculaciones artificiales a P. infestans, encontraron que había 
diferencias altamente significativas en su HCG para el carácter de resistencia a tizón 
tardío, y dicen, que el uso de HCG para evaluar el potencial de un padre en producir 
progenie resistente a tizón tardío puede proveer una base para programas de 
mejoramiento. 
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Tabla 5. Estimado de los efectos de HCG para parentales de Solanum phureja por 
ABCPEr. 
Progenitor Efectos de HCG (gi) Error Estándar Intervalo de confianza  al 95 % 
PI 275110-3 -0,387 0,008 -0,996 -0,061 
PI 225669-7 -0,367 0,005 -0,893 -0,071 
PI 225674-29 0,001 0,003 0,004 0,017 
PI 225672-12 0,009 0,002 0,000 0,045 
PI 225684-7 0,005 0,003 0,001 0,027 
Col 99 0.001 0,003 0,007 0,012 
Col 138 0,002 0,005 -0,010 0,000 
Col 121 0,011 0,001 0,000 0,055 
Cr. Colombia 0.001 0,002 0,009 0,013 
 
Garafalo (2005) en estudios realizados en genotipos de S. phureja del Ecuador dice que 
los progenitores con valores bajos de HCG indican progenies con niveles altos de 
resistencia y los de valores altos de HCG no son recomendables para este carácter. En 
la evaluación realizada por Andrade et al. (2006) de seis progenitores con resistencia 
horizontal a tizón tardío a partir de cruzamientos bajo un dialélico y analizado con la 
metodología IV de Griffing, reportó diferencias altamente significativas para HCG y HCE 
para resistencia al tizón tardío. Vásquez (1984), al evaluar una población F1 de S. 
stenotomum en cámara y campo para resistencia horizontal a P. infestans   encontró 
que en ambos ambientes la resistencia fue debida a la acción genética no aditiva 
(Dominancia y Epistática). Los efectos de la habilidad combinatoria específica, se 
estiman como los desvíos en relación a los que se esperaría con base en la habilidad 
combinatoria general, y se debe a efectos genéticos no aditivos.  
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Tabla 6. Estimado de los efectos de HCE para la F1 de Solanum phureja por ABCPEr.  
Cruza 
Genealogía Efectos de HCE Error Estándar Intervalo de confianza al 95%    
g1 PI 275110-3 1,122 0,112 0,042 3,656 
1 PI 275110-3 x PI 225669-7 -19,304 2,322 -57,501 -1,450 
2 PI 275110-3 x PI 225674-29 0,120 0,008 0,001 0,517 
3 PI 275110-3 x PI 225672-12 0,287 0,016 0,008 0,962 
4 PI 275110-3 x PI 225684-7 0,197 0,008 0,005 0,670 
5 PI 275110-3 x Col 99 0,184 0,008 0,003 0,644 
6 PI 275110-3 x Col 138 . . . . 
7 PI 275110-3 x Col 121 0,167 0,015 0,001 0,712 
8 PI 275110-3 x Cr. Colombia 0,138 0,007 0,000 0,534 
g2 PI 225669-7 0,722 0,089 0,005 2,659 
9 PI 225669-7 x PI 225674-29 0,142 0,005 0,002 0,512 
10 PI 225669-7 x PI 225672-12 0,122 0,004 0,001 0,445 
11 PI 225669-7 x PI 225684-7 0,094 0,005 0,001 0,415 
12 PI 225669-7 x Col 99 0,138 0,005 0,001 0,501 
13 PI 225669-7 x Col 138 0,203 0,009 0,005 0,695 
14 PI 225669-7 x Col 121 0,232 0,011 0,006 0,785 
15 PI 225669-7 x Cr. Colombia 0,095 0,004 0,000 0,400 
g3 PI 225674-29 -0,047 0,000 -0,141 0,004 
16 PI 225674-29 x PI 225672-12 -0,080 0,001 -0,166 -0,025 
17 PI 225674-29 x PI 225684-7 -0,045 0,002 -0,102 -0,011 
18 PI 225674-29 x Col 99 -0,049 0,002 -0,107 -0,013 
19 PI 225674-29 x Col 138 -0,020 0,004 -0,045 0,005 
20 PI 225674-29 x Col 121 -0,072 0,001 -0,163 -0,017 
21 PI 225674-29 x Cr. Colombia -0,077 0,002 -0,157 -0,025 
g4 PI 225672-12 -0,102 0,000 -0,256 -0,017 
22 PI 225672-12 x PI 225684-7 -0,073 0,001 -0,156 -0,021 
23 PI 225672-12 x Col 99 -0,117 0,001 -0,218 -0,047 
24 PI 225672-12 x Col 138 -0,042 0,003 -0,083 -0,014 
25 PI 225672-12 x Col 121 0,007 0,003 -0,032 5,33E-05
26 PI 225672-12 x Cr. Colombia -0,079 0,001 -0,178 -0,020 
g5 PI 225684-7 -0,053 0,000 -0,151 0,005 
27 PI 225684-7 x Col 99 -0,054 0,002 -0,115 -0,016 
28 PI 225684-7 x Col 138 -0,031 0,005 -0,057 -0,012 
29 PI 225684-7 x Col 121 -0,105 0,001 -0,212 -0,035 
30 PI 225684-7 x Cr. Colombia -0,042 0,001 -0,108 0,007 
g6 Col 99 -0,048 0,000 -0,143 0,004 
31 Col 99 x Col 138 -0,027 0,004 -0,054 0,009 
32 Col 99 x Col 121 -0,063 0,001 -0,151 -0,013 
33 Col 99 x Cr. Colombia -0,072 0,002 -0,149 -0,023 
g7 Col 138 -0,029 0,001 -0,085 0,002 
34 Col 138 x Col 121 -0,052 0,003 -0,102 -0,018 
35 Col 138 x Cr. Colombia -0,028 0,004 -0,060 0,008 
g8 Col 121 -0,127 0,000 -0,313 -0,023 
36 Col 121 x Cr. Colombia -0,077 0,001 -0,183 -0,016 
g9 Cr. Colombia 0,000 . . . 
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Son de interés en el mejoramiento combinaciones híbridas, que involucren al menos 
uno de los progenitores que tengan buena habilidad combinatoria general (Cruz y 
Regazzi, 2001).  
 
Así el cruzamiento 1, se destaca presentando el menor valor frente a los demás efectos 
de HCE. Le siguen en su orden los cruzamientos: 23 y 29 que no involucran a cuatro 
parentales diferentes a los de HCG (Tabla 6). 
 
Cruz y Vencosky  citado por (Cruz y Regazzi, 2001), señala que sii es un importante 
indicador de la dirección de la dominancia, siendo que los valores negativos indican 
desvíos de dominancia positivos y los valores positivos serán el caso contrario, lo cual 
ocurre para los progenitores: PI 275110-3 y PI 225669-7, los cuales son desvíos de 
dominancia negativos, reafirmando su condición de ser buenos parentales para el 
avance en el mejoramiento de la resistencia horizontal a P. infestans (Tabla 6). 
 
Los efectos de la habilidad combinatoria específica, son útiles para indicar cuál de las 
combinaciones híbridas debe utilizarse, pero no especifican cuál parental deberá ser 
utilizado como macho o como hembra en la obtención del cruzamiento. Así, cuando el 
efecto reciproco es negativo, debe usarse macho x hembra y si es positivo hembra x 
macho. En este caso para los cruzamientos: 37, 40, 44, 46 y 49 debería ser indiferente 
la selección del sexo del progenitor ya que el efecto recíproco es positivo y cercano a 
cero, se puede ser indiferente en la dirección del cruzamiento de acuerdo a lo que dice 
Cruz y Regazzi (2001), al observar las HCEr se nota que el efecto materno es muy bajo.  
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Tabla 7. Estimado de los efectos de HCE para los Recíprocos  de Solanum phureja por 
ABCPEr.  
Cruza 
Genealogía Efectos de HCEr Error Estándar Intervalo de confianza al 95% 
37 PI 225669-7 x PI 275110-3 0,010 0,003 -0,034 0,000 
38 PI 225674-29 x PI 275110-3 -0,010 0,007 -0,018 0,005 
39 PI 225672-12 x PI 275110-3 -0,010 0,006 -0,023 0,002 
40 PI 225684-7 x PI 275110-3 0,006 0,006 -0,014 0,001 
41 Col 99 x PI 275110-3 -0,011 0,006 -0,022 0,004 
42 Col 138 x PI 275110-3 . . . . 
43 Col 121 x PI 275110-3 -0,010 0,005 -0,023 0,002 
44 Cr. Colombia x PI 275110-3 0,007 0,006 -0,016 0,002 
45 PI 225674-29 x PI 225669-7 -0,018 0,006 -0,033 0,008 
46 PI 225672-12 x PI 225669-7 0,010 0,006 -0,021 0,003 
47 PI 225684-7 x PI 225669-7 -0,011 0,006 -0,023 0,004 
48 Col 99 x PI 225669-7 -0,014 0,007 -0,022 0,008 
49 Col 138 x PI 225669-7 0,005 0,007 -0,012 0,001 
50 Col 121 x PI 225669-7 -0,010 0,005 -0,026 0,001 
51 Cr. Colombia x PI 225669-7 -0,010 0,007 -0,019 0,004 
52 PI 225672-12 x PI 225674-29 -0,011 0,007 -0,019 0,006 
53 PI 225684-7 x PI 225674-29 0,008 0,007 -0,016 0,003 
54 Col 99 x PI 225674-29 -0,013 0,007 -0,022 0,007 
55 Col 138 x PI 225674-29 -0,012 0,006 -0,024 0,004 
56 Col 121 x PI 225674-29 0,007 0,007 -0,015 0,002 
57 Cr. Colombia x PI 225674-29 -0,010 0,006 -0,020 0,004 
58 PI 225684-7 x PI 225672-12 -0,012 0,006 -0,023 0,005 
59 Col 99 x PI 225672-12 -0,012 0,007 -0,020 0,006 
60 Col 138 x PI 225672-12 0,005 0,006 -0,012 0,001 
61 Col 121 x PI 225672-12 0,000 . . . 
62 Cr. Colombia x PI 225672-12 -0,016 0,006 -0,030 0,006 
63 Col 99 x PI 225684-7 0,004 0,006 0,010 0,000 
64 Col 138 x PI 225684-7 0,004 0,007 0,010 0,001 
65 Col 121 x PI 225684-7 0,007 0,006 -0,015 0,001 
66 Cr. Colombia x PI 225684-7 -0,014 0,006 -0,028 0,004 
67 Col 138 x Col 99 -0,010 0,006 -0,021 0,003 
68 Col 121 x Col 99 0,008 0,006 -0,018 0,002 
69 Cr. Colombia x Col 99 0,009 0,007 -0,017 0,003 
70 Col 121 x Col 138 -0,011 0,007 -0,019 0,004 
71 Cr. Colombia x Col 138 0,006 0,006 -0,015 0,001 
72 Cr. Colombia x Col 121 0,004 0,006 -0,013 0,000 
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En el caso de los cruzamientos: 38, 39, 41, 43, 45, 47, 48, 50 y 51 con valores 
negativos bajos se debe utilizar como macho el primer progenitor. Para los 
cruzamientos: 40, 44 y 49 con valores positivos muy bajos se deben usar como hembra 
el primer progenitor (Tabla 7).  
 
En estudios realizados por Garofalo (2005) en materiales del S. phureja del Ecuador 
encontró una alta significancia para HCE indicando que los efectos no aditivos son 
importantes, y están involucrados en la resistencia de las progenies. La no significancia 
de la HCG, indica que los efectos aditivos no son importantes en la herencia de la 
resistencia, y que los progenitores se comportaron de igual manera en la progenie.  
Señala que dentro de los efectos no aditivos los efectos de dominancia están 
gobernando la resistencia al patógeno, situación diferente se encontró en este estudio, 
en donde los efectos aditivos son más importantes para la variable resistencia. 
 
Habilidad Combinatoria para el potencial de rendimiento 
Se encontraron diferencias altamente significativas (p<0.0001) para la habilidad 
combinatoria general, y significativa para la habilidad combinatoria especifica y los 
recíprocos (Tabla 8), indicando ello que hay diferencias reales entre los efectos para 
esta característica. El cuadrado medio para HCG es 2,75 veces mayor que los de HCE, 
ello indica según los trabajos de Sprague y Tatum (1942), que los componentes aditivos 
son más importantes si el material no ha sido probado con anterioridad. 
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Tabla 8. Análisis de varianza para potencial de rendimiento en una población de 
Solanum phureja. 
 
Fuente de  
Variación 
Grados de 
 Libertad 
Suma de 
cuadrados 
Cuadrado  
Medio Valor F Valor p 
HCG 9 751,45 83,4953 4,273 <0.0001 
HCE 35 1060,15 30,2901 1,550 0,0492 
HCEr 35 1134,79 32,4225 1,659 0,0224 
Error 548 10707,67 19,5395   
 
 
Las estimaciones de los efectos de habilidad combinatoria general para rendimiento de 
cada uno de los progenitores evaluados (Tabla 9) destacan los genotipos Col 121 y PI 
225672-12 como los más indicados para progenitores por rendimiento.  
Los cruzamientos que mostraron valores positivos más altos involucrando a los 
progenitores con HCG buena fueron: 7, 3 y 14 (Tabla 10). Se observa que los genotipos 
Col 121  y PI 225672-12 exhiben en sus cruzamientos efectos mayores para la variable 
rendimiento por planta.   
 
Tabla 9. Estimado de los efectos de HCG para parentales del Solanum phureja por 
potencial de rendimiento. 
Progenitor Efectos de HCG (gi) Error Estándar Intervalo de confianza al 95 % 
PI 275110-3 -0,327 0,4987 -4,646 1,024 
PI 225669-7 -0,423 0,3946 -4,331 0,608 
PI 225674-29 0,002 0,0116 -0,129 0,209 
PI 225672-12 0,013 0,0227 -0,143 0,368 
PI 225684-7 6,50E-04 0,0116 -0,188 0,146 
Col 99 0,002 0,0117 -0,204 0,133 
Col 138 8,66E-04 0,0002 -0,038 0,064 
Col 121 0,021 0,0299 -0,154 0,463 
Cr. Colombia 2,75E-04 0,0161 -0,184 0,214 
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Se destacan en estas tres familias que los cuatro progenitores involucrados son los 
mejores para las dos características en estudio, donde el progenitor hembra es de los 
mejores para resistencia y el progenitor macho es el mejor para rendimiento (Tablas 6 y 
10). La dirección de la dominancia, indicada por los valores negativos  de los sii indican 
desvíos de dominancia positivos, lo cual ocurre para los genotipos Col 121 y PI 225672-
12, reafirmando su condición de ser buenos parentales. 
 
Al considerar los valores más bajos, cercanos a cero en las cruzas reciprocas están: 61 
(Tabla 11), lo cual nos indica que estos genotipos pueden ser usados indistintamente 
como machos o hembras en los cruzamientos. En los cruzamientos: 39, 43, 46, 50, 56, 
68, 70 y 72 se debe tener presente como macho el primer progenitor; para estos 
cruzamientos  los efectos no aditivos son negativos indicando que no son buenas 
combinaciones híbridas.  
 
Para los cruzamientos: 52. 58, 59, 60, 62 y 65, debe ser usado como hembra el primer 
progenitor (Tabla 11). El híbrido subrayado es el que presenta efecto no aditivo positivo 
bajo, los demás son negativos no siendo favorable para la característica en estudio. 
 
En general se observa que el genotipo Col 138 se comporta bien en los cruzamientos 
como parental hembra o macho, lo que indicaría que es posible que se esté 
presentando efectos de autoincompatibilidad (citoplasmática o nuclear) con el genotipo 
PI 275110-3, cruzamiento que en ambos sentidos no se pudo realizar. 
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Tabla 10. Estimado de los efectos de HCE para la F1 de S. phureja por potencial de rendimiento 
(Kg planta-1).  
Cruza Genealogía Efectos de HCE Error Estándar Intervalo de confianza al 95%    
g1 PI 275110-3 0,637 2,9951 -7,828 19,307 
1 PI 275110-3 x  PI 225669-7 -22,477 45,4895 -330,725 75,757 
2 PI 275110-3 x  PI 225674-29 0,222 0,4910 -1,213 4,180 
3 PI 275110-3 x PI 225672-12 0,548 0,7311 -1,290 6,844 
4 PI 275110-3 x PI 225684-7 0,111 0,4943 -1,548 3,651 
5 PI 275110-3 x Col 99 0,120 0,4935 -1,513 3,697 
6 PI 275110-3 x Col 138 . . . . 
7 PI 275110-3 x Col 121 0,588 0,6958 -1,141 6,768 
8 PI 275110-3 x Cr. Colombia 0,235 0,4523 -1,066 4,010 
g2 PI 225669-7 0,913 2,4834 -5,458 18,042 
9 PI 225669-7 x PI 225674-29 0,090 0,3915 -1,268 2,975 
10 PI 225669-7 x PI 225672-12 0,127 0,3393 -0,970 2,878 
11 PI 225669-7 x PI 225684-7 0,077 0,3909 -1,314 2,899 
12 PI 225669-7 x Col 99 0,151 0,3874 -1,062 3,267 
13 PI 225669-7 x Col 138 0,118 0,5218 -1,618 3,836 
14 PI 225669-7 x Col 121 0,462 0,5890 -1,049 5,681 
15 PI 225669-7 x Cr. Colombia 0,292 0,3548 -0,682 3,637 
g3 PI 225674-29 -0,252 0,0574 -1,366 0,027 
16 PI 225674-29 x PI 225672-12 0,008 0,0280 -0,379 0,188 
17 PI 225674-29 x PI 225684-7 -0,042 0,0162 -0,426 0,058 
18 PI 225674-29 x Col 99 <0.001 0,0161 -0,285 0,128 
19 PI 225674-29 x Col 138 -0,053 0,0024 -0,274 0,004 
20 PI 225674-29 x Col 121 -0,111 0,0365 -0,818 0,057 
21 PI 225674-29 x Cr. Colombia -0,049 0,0237 -0,518 0,077 
g4 PI 225672-12 -0,082 0,0906 -1,153 0,251
22 PI 225672-12 x PI 225684-7 -0,097 0,0291 -0,710 0,048 
23 PI 225672-12 x Col 99 -0,147 0,0282 -0,827 0,021 
24 PI 225672-12 x Col 138 -0,080 0,0065 -0,406 0,005 
25 PI 225672-12 x Col 121 -0,114 0,0097 -0,530 0,003 
26 PI 225672-12 x Cr. Colombia -0,092 0,0405 -0,802 0,083 
g5 PI 225684-7 -0,046 0,0574 -0,778 0,204 
27 PI 225684-7 x Col 99 -0,063 0,0168 -0,492 0,040 
28 PI 225684-7 x Col 138 <0.001 0,0015 -0,074 0,074 
29 PI 225684-7 x Col 121 -0,155 0,0371 -0,937 0,033 
30 PI 225684-7 x Cr. Colombia -0,018 0,0265 -0,425 0,144 
g6 Col 99 -0,047 0,0575 -0,784 0,202 
31 Col 99 x Col 138 -0,037 0,0023 -0,235 0,010 
32 Col 99 x Col 121 -0,068 0,0375 -0,702 0,100 
33 Col 99 x Cr. Colombia -0,058 0,0231 -0,540 0,065 
g7 Col 138 0,102 0,0264 -0,039 0,696 
34 Col 138 x Col 121 -0,059 0,0096 -0,399 0,022 
35 Col 138 x Cr. Colombia -0,264 0,0044 -0,706 0,035 
g8 Col 121 -0,135 0,1131 -1,500 0,239 
36 Col 121 x Cr. Colombia -0,169 0,0489 -1,086 0,048 
g9 Cr. Colombia 0,000 . . . 
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Se observa que el genotipo Col 121 tiene buen comportamiento dentro de este grupo de 
materiales y sale recomendado para ser utilizado como parental macho en futuros 
cruzamientos para mejorar por estas características (Tabla 11). 
 
Thompson et al. (1983),  reportó efectos no aditivos para producción de tubérculos en 
una población Neotuberosum, pero la heredabilidad estimada para los componentes de 
producción, número y tamaño de tubérculo fue alta, indicando el poder seleccionar 
parentales con alta capacidad de rendimiento. Garófalo (2005) en un grupo de 
materiales de S. phureja encuentra que los efectos genéticos aditivos y no aditivos no 
están presentes en la herencia del rendimiento.  
 
En materiales de Subsp. tuberosum y Subsp. andigena estudiados por Hernández 
(1989) en Perú, observó que los efectos genéticos no aditivos son más importantes y 
están gobernados por efectos de dominancia para la herencia del carácter rendimiento. 
El grupo de genotipos involucrados en esta evaluación reúne genes de efectos aditivos 
para las dos características en estudio, lo cual en el mejoramiento genético es una muy 
buena estrategia para el desarrollo de nuevas poblaciones en el proceso de avanzar 
hacia la obtención de material élite para cada característica. 
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Tabla 11. Estimado de los efectos de HCE para los Recíprocos de Solanum phureja por 
potencial de rendimiento.  
Cruza Cruzas Recíprocas Efectos de HCE-RC 
Error 
Estándar 
Intervalo de confianza 
al 95%    
37 PI 225669-7 x PI 275110-3 0,010 0,0063 -0,205 0,064 
38 PI 225674-29 x PI 275110-3 -0,029 0,0007 -0,099 5,62E-04 
39 PI 225672-12 x PI 275110-3 -0,010 5,58E-05 -0,097 0,012 
40 PI 225684-7 x PI 275110-3 -0,075 9,60E-06 -0,216 0,007 
41 Col 99 x PI 275110-3 -0,032 1,22E-05 -0,136 1,11E-04 
42 Col 138 x PI 275110-3 . . . . 
43 Col 121 x PI 275110-3 -0,010 9,88E-05 -0,100 0,013 
44 Cr. Colombia x PI 275110-3 -0,014 1,76E-04 -0,082 0,003 
45 PI 225674-29 x PI 225669-7 4,06E-04 2,83E-06 -0,032 0,048 
46 PI 225672-12 x PI 225669-7 -0,016 8,47E-06 -0,100 0,004 
47 PI 225684-7 x PI 225669-7 -0,196 5,83E-05 -0,390 0,068 
48 Col 99 x PI 225669-7 8,30E-04 0,0011 -0,011 0,026 
49 Col 138 x PI 225669-7 1,12E-03 0,0005 -0,035 0,015 
50 Col 121 x PI 225669-7 -0,010 0,0012 -0,133 0,027 
51 Cr. Colombia x PI 225669-7 4,51E-07 0,0005 -0,024 0,023 
52 PI 225672-12 x PI 225674-29 4,94E-04 0,0011 -0,023 0,012 
53 PI 225684-7 x PI 225674-29 1,34E-04 0,0006 -0,026 0,019 
54 Col 99 x PI 225674-29 2,48E-03 0,0009 -0,036 0,008 
55 Col 138 x PI 225674-29 0,007 5,26E-07 -0,012 0,078 
56 Col 121 x PI 225674-29 -0,068 0,0004 -0,176 0,010 
57 Cr. Colombia x PI 225674-29 9,30E-06 0,0002 -0,027 0,029 
58 PI 225684-7 x PI 225672-12 2,24E-04 0,0002 -0,025 0,035 
59 Col 99 x PI 225672-12 4,84E-03 0,0009 -0,043 0,005 
60 Col 138 x PI 225672-12 1,08E-04 0,0002 -0,033 0,026 
61 Col 121 x PI 225672-12 0,000 . . . 
62 Cr. Colombia x PI 225672-12 3,31E-06 8,19E-07 -0,040 0,039 
63 Col 99 x PI 225684-7 9,85E-03 0,0002 0,005 0,071 
64 Col 138 x PI 225684-7 7,55E-03 0,0009 -0,050 0,002 
65 Col 121 x PI 225684-7 2,81E-03 5,84E-05 -0,016 0,055 
66 Cr. Colombia x PI 225684-7 -0,055 6,88E-05 -0,201 5,19E-04 
67 Col 138 x Col 99 1,56E-04 7,85E-06 -0,041 0,032 
68 Col 121 x Col 99 -0,028 1,82E-05 -0,127 4,14E-04 
69 Cr. Colombia x Col 99 7,54E-03 0,0005 -0,058 0,005 
70 Col 121 x Col 138 -0,068 0,0005 -0,170 0,012 
71 Cr. Colombia x Col 138 7,92E-04 8,30E-05 -0,043 0,023 
72 Cr. Colombia x Col 121 -0,013 9,60E-06 -0,093 0,006
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IV. CAPITULO 4: 
HEREDABILIDAD DE LA RESISTENCIA HORIZONTAL A Phytophthora infestans 
(Mont.) de Bary EN UNA POBLACIÓN DE Solanum phureja Juz. et Buk. 
 
A. RESUMEN 
Una alta resistencia a P. infestans asociada a otros caracteres de interés agronómico 
como rendimiento, son importantes en los programas de mejoramiento genético de 
papa. Con el interés de identificar nuevas fuentes de resistencia dentro del germoplama 
nativo de S. phureja se realizó una evaluación previa de resistencia horizontal a P. 
infestans sobre una población de genotipos de S. phureja, a partir de allí se 
seleccionaron ocho genotipos superiores y se incluyó el cultivar Criolla Colombia para 
construir un diseño dialélico bajo el método 3 de Griffing. Se utilizó un modelo mixto 
para la obtención de los componentes de varianza para las características resistencia a 
P. infestans y rendimiento por planta, con la finalidad de generar la información 
referente a parámetros genéticos de heredabilidad, correlaciones y la ganancia 
genética. La población consistió de 65 familias, con un rango entre 5 y 17 clones, los 
que se evaluaron bajo un diseño completamente aleatorizado con tres repeticiones en 
condiciones de campo con alta presión de inóculo natural sembrados en el 
Corregimiento de Santa Elena-Antioquia. Los resultados indicaron que en la población  
las heredabilidades oscilaron entre 40,78 en sentido amplio y 13,70 en sentido estrecho 
para resistencia a P. infestans y para potencial de rendimiento estuvo entre 27,69 y 6,21 
respectivamente. Los valores obtenidos se encuentran entre intermedios a bajos, 
dificultando así el proceso de mejoramiento genético. La correlación genética presento 
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diferencias significativas para padres y madres para las variables ABCPEr y potencial 
de rendimiento. La correlación genética aditiva entre el ABCPEr y el potencial de 
rendimiento fue alto (0,60), lo cual está indicando un grado de asociación genética 
importante entre estos dos caracteres en estudio. Para la ganancia genética se 
encontraron valores negativos en ambos caracteres en estudio. De acuerdo a los 
valores de heredabilidad en esentido estrecho obtenidos para las dos variables, el 
método de selección entre progenies es el más conveniente a utilizar en la población en 
estudio. 
 
B. PALABRAS CLAVES 
Heredabilidad, resistencia horizontal, correlación genética, ganancia genética, 
Phytophthora infestans y Solanum phureja. 
 
C. INTRODUCCIÓN 
El cultivo de papa criolla en Colombia representa cerca del 10% de la producción anual, 
ocupando un área de alrededor de 12.000 ha. (Martínez, 2006).La especie cultivada 
Solanum phureja ocupa un lugar de importancia en la alimentación y economía nacional 
de Colombia y algunos países andinos, su distribución geográfica está desde el norte 
de Bolivia hasta el sur occidente de Venezuela, con un centro de alta diversidad al sur 
de Colombia, en el departamento de Nariño y norte del Ecuador. Se le han identificado 
una amplia variación de fuentes de resistencia genética a plagas y enfermedades, las 
cuales a través de muchos años han evolucionado con la especie. (Scheidegger et 
al.1995). La especie Solanum phureja (papa criolla), corresponde a genotipos diploides, 
los cuales carecen de período de reposo, se cita que claramente su evolución se debió 
a un proceso de selección artificial por los agricultores de los Andes (Hawkes, 1994). El 
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tizón tardío de la papa causado por Phytophthora infestans, es el problema biótico de 
mayor importancia para el rendimiento y mayor productividad de la papa en el mundo, 
los rendimientos se reducen severamente por los daños en las hojas y tubérculos 
(Oyarsum, et al., 2005). La resistencia horizontal es de tipo poligénica, de herencia 
cuantitativa y que le confiere resistencia al genotipo, debido a la disminución de la 
infección, tasa de colonización del tejido y disminución en la esporulación (Jaramillo y 
Rojas, 1997). 
 
La heredabilidad se refiere a la capacidad que tienen los caracteres cuantitativos para 
trasmitirse de una generación a otra, se le considera como el grado en que el fenotipo 
refleja al genotipo, parecido entre los individuos de una generación y la siguiente, 
debida a la acción de genes que intervienen en un carácter. Este parámetro puede 
calcularse de diversas maneras y con distintos propósitos. Se atribuye a la población de 
referencia en la que se midió y para las condiciones ambientales en que se realizó la 
evaluación. La ecuación general para calcular la heredabilidad: en sentido amplio 
FGh 222 / , y en sentido estricto  FAh 222 /   (Ceballos, 1998). 
 
En general los programas de mejoramiento buscan optimizar el comportamiento de los 
individuos por varios caracteres simultáneamente, y si un individuo participa o no como 
padre para formar la siguiente  generación, dependerá de la expresión genotípica de los 
caracteres en observación (Martínez, 1995). Cuando el objetivo de selección involucra 
más de un carácter, tres sistemas de selección pueden ser adoptados para conseguir 
ganancia genética en todos los caracteres de importancia económica y de interés del 
mejorador, estos son (i) selección por tandas; (ii) niveles independientes de eliminación 
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y (iii) índice de selección (Resende, 2002). La estimación de los componentes de 
varianza y la heredabilidad por métodos clásicos como el jerárquico (método I), factorial 
(método II) o dialélico han sido utilizados. En la actualidad métodos modernos de 
estimación de componentes de varianza por la metodología de modelos mixtos 
permiten obtener estas estimaciones, como es el caso de máxima verosimilitud restricta 
y análisis bayesiano (Resende, 2002).  
 
Según Cruz y Regazzí (1998) hay una estrecha relación en los métodos dialélicos y el 
método Carolina II o factorial, que hace parte de la investigación realizada por 
Comstock y Robinson (1948), en este se hacen los cruzamientos posibles entre un 
grupo de individuos como machos y otro grupo como hembras, se logra m x h 
cruzamientos, cada apareamiento es una familia de hermanos completos (HC), y el 
grupo de cruzas que tengan un progenitor en común (macho-hembra) son una familia 
de hermanos medios (HM) (Márquez, 1985).  
 
La correlación genética es entendida como el grado de asociación entre dos o más 
caracteres de un individuo, es la resultante de efectos genéticos y ambientales. Estas 
pueden ser positivas o negativas. Se destacan dos tipos de correlaciones genéticas: 1) 
efectos pleiotrópicos de  los genes o 2) falta de equilibrio de ligamiento, esta es 
temporal, mientras los caracteres estén ligados entre si, por lo cual el interés esta en las 
correlaciones de efectos pleiotrópicos (Ceballos, 1998). Un conocimiento del 
mecanismo fundamental de correlación entre diferentes caracteres es importante para 
entender el grado de interacción del fenotipo para resolver las restricciones de fuerza 
impuestas en los procesos evolutivos. Dependiendo de su signo, la correlación genética 
entre dos caracteres puede facilitar o impedir adaptación evolutiva (Lynch y Walsh, 
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1998). Cuando se selecciona un carácter se arrastra con otro normalmente no deseado 
y la asociación es difícil de romper. Los genes de efectos pleitrópicos y los grupos de 
genes fuertemente ligados son causa de tales correlaciones, pero el efecto ambiental 
puede jugar en ambos caracteres teniéndose correlación genética y correlación 
ambiental (Cubero, 2003). 
 
La ganancia genética se ha definido como la superioridad (diferencia) de una población 
mejorada en relación a una población no mejorada, la ganancia genética puede ser 
estimada por 01ˆ  sG , donde la media genotípica de la población mejorada ( 1 ) 
corresponde a la media de los valores genotípicos de los individuos seleccionados y (
0 ) corresponde a la media de valores genéticos de todos los individuos de la población 
no mejorada (Resende, 2002). La ganancia genética ( G ) como respuesta a la 
selección, corresponde a una alteración de las frecuencias genéticas para desplazar la 
media poblacional en la dirección deseada, sin afectar grandemente la variabilidad 
genética total de la población blanco (Ceballos, 1998). La posibilidad de predecir la 
ganancia obtenida por una estrategia de selección, permite orientar de manera más 
efectiva un programa de mejoramiento, decidir con una base científica que es más 
eficaz (Cruz y Regazzi, 2001).  
 
La utilización de índices como criterio de selección proporciona resultados relativamente 
superiores. Diferentes índices representan diferentes alternativas de selección y 
consecuentemente de ganancia (Cruz y Regazzi, 2001). El diferencial de selección ( ) 
es obtenido para distintos valores de presión de selección (ρ), del cual existen tablas 
como la de Falconer (1989), Hallauer y Miranda (1981).   
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En presencia de una correlación genética de alta magnitud, una alteración de un 
carácter, vía selección, promueve alteraciones significativas en otros caracteres 
correlacionados. Estas alteraciones son denominadas respuestas correlacionadas o 
ganancia genética indirecta (Resende, 2002). 
 
Cruz y Regazzi (2001) citan que caracteres de importancia económica se encuentran 
correlacionados entre sí en magnitud y sentido variado. En tal caso la selección en un 
carácter puede generar alteraciones en otro, cuyo sentido puede o no ser de interés en 
mejoramiento. La cuantificación de los efectos indirectos de la selección de un (o varios) 
carácter sobre otros secundarios, es fundamental para la orientación de los programas 
de mejoramiento en que se tenga un material genético que reúna, una serie de atributos 
favorables. Una validación de la magnitud de respuesta correlacionada también ha sido 
de gran interés cuando se desea obtener ganancia en caracteres de importancia. 
 
La respuesta esperada en un carácter Y, cuando se selecciona y aplica sobre un 
carácter X , es definida por el producto entre una respuesta directa  en X  y el 
coeficiente de regresión de los valores genéticos  de Y en función de los valores 
genéticos de X  (Cruz y Regazzi, 2001). La comparación de algunos métodos de 
selección es posible cuando se cuenta con información de los individuos de una 
población con la estructura de familias de hermanos medios, como la selección 
individual, la selección familiar, la selección entre y dentro de familias y la selección 
combinada. Al considerar una misma intensidad de selección los métodos pueden ser 
comparados para cada nivel de heredabilidad (Resende, 2002). 
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Esta investigación se llevó a acabo con el objetivo de conocer algunas estimaciones de 
parámetros genéticos como la heredabilidad, ganancia genética y correlación genética 
para los caracteres resistencia horizontal a P. infestans y rendimiento en una población 
de Solanum phureja.  
 
D. MATERIALES Y MÉTODOS 
Localización de los ensayos 
La construcción de las familias de hermanos completos se realizaron bajo condiciones 
de invernadero en los invernaderos de la Estación experimental ICA San Jorge en 
Soacha-Cundinamarca a 2.850 msnm., con temperatura promedio de 12° C y 
precipitación media anual de 760 mm. La evaluación de campo se llevó a cabo en la 
Granja Paysandú de la Universidad Nacional sede Medellín, en el Corregimiento de 
Santa Elena-Antioquia, a 2550 msnm, con temperatura promedio de 14º C, y 
precipitación media anual de 1500 mm.  
 
Evaluación genética 
Se utilizaron nueve clones seleccionados de Solanum phureja como parentales (Tabla 
1), con resistencia de tipo horizontal a P. infestans, para construir un diseño dialélico 
bajo el método 3 de Griffing (1956), se construyó la población F1 y recíprocos, donde se 
considera p(p-1) cruzamientos, es decir 72 potenciales cruzamientos. Sin embargo, 
debido a problemas en la incompatibilidad entre algunos de los progenitores solamente 
se lograron 65 cruzamientos. 
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Tabla 1. Parentales utilizados por su resistencia horizontal a P. infestans de una 
población del Solanum phureja.  
Identificación Código Clon 
P1 PI 275110-3 
P2 PI 225669-7 
P3 PI 225674-29 
P4 PI 225672-12 
P5 PI 225684-7 
P6 Col 99 
P7 Col 138 
P8 Col 121 
P9 Cr. Colombia 
 
Las plantas crecieron en invernadero y en el periodo de floración se realizo la 
emasculación de las flores con desarrollo normal, se colectaron las anteras para hacer 
la extracción de polen, el cual se almacenó en tubos eppendorf de 200 µL a 4 ºC 
mientras se realizaban los cruzamientos.  
Al madurar las bayas de cada cruzamiento se extrajeron las semillas; por cada 
cruzamiento se trataron 20 semillas con ácido giberelico (1500 ppm) por 24 horas para 
romper dormancia. Las semillas fueron sembradas en bandejas con sustrato de turba. 
Las plántulas que se desarrollaron bien fueron trasplantadas a bolsas plásticas negras 
de capacidad de 2 kg, se realizaron labores de aporque y mantenimiento normales para 
obtener la primera generación clonal de tubérculos. 
 
Evaluación de la resistencia en campo 
De cada clon se llevaron a campo (Granja Paysandú) tres tubérculos, sembrándose 
bajo un diseño completamente aleatorio, a una distancia de 25 cm entre planta y 1 m 
entre surco, rodeados de la variedad Criolla Colombia como clon dispersor del inóculo 
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natural. Se realizaron las labores normales de mantenimiento de un cultivo de papa,  
protegiendo con fungicida (Mancozeb) durante el primer mes del cultivo para permitir su 
buen desarrollo. Posteriormente  quedaron expuestas al patógeno en su medio natural, 
período en el cual se realizaron las lecturas de incidencia de la gota sobre el follaje.  
Se utilizó la escala propuesta por el Centro Internacional de la Papa -CIP (Henfling, 
1987), para la evaluación de la enfermedad (Anexo). La primera lectura se realizó a los 
45 días después de la siembra, continuándose cada 15 días para un total de cuatro 
lecturas en el tiempo por calificación visual. Para estimar los niveles de resistencia de 
los clones en estudio se calculó el área bajo la curva del progreso de la enfermedad 
(ABCPE), (Fry, 1978) por la expresión: 
 
 
La ABCPE fue pasada a ABCPE relativa (ABCPEr) para ser usada en los posteriores 
análisis. Al llegar los clones a su estado de maduración se procedió a su cosecha 
donde se tomo el rendimiento de cada clon. 
 
Análisis estadístico 
Para la obtención de los componentes de varianza y de la correlación entre 
características se utilizó el siguiente modelo mixto (Sorensen y Gianola, 2002): 
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donde: 
y  
 
 
es el vector de observaciones de tamaño n de la variable área bajo 
la curva del progreso de la enfermedad relativa con transformación 
raíz cuadrada. 
z  es el vector de observaciones de tamaño n de la variable peso de 
tubérculos con trasformación raíz cuadrada. 
)(  es la media general 
)(1 W , )(1 u  es la matriz de incidencia y el vector de efectos aleatorios de los 
padres 
)(2 W , )(2 u  es la matriz de incidencia y el vector de efectos aleatorios de las 
madres 
)(3 W , )(3 u  es la matriz de incidencia y el vector de efectos aleatorios de la 
interacción padre × madre 
)(e  es el vector de efectos residuales  
 
Para este modelo se asume que u1, u2, u3 y e se distribuyen según una normal 
bivariada con media cero y matriz de varianza covarianzas no estructurada, donde en 
su diagonal se encuentran las varianzas para cada una de las características y fuera de 
la diagonal la covarianza entre el ABCPEr y el rendimiento. La estimación de todos los 
parámetros del modelo se realizó utilizando el procedimiento MIXED de SAS v9.1.3. 
 
Se estimó la heredabilidad en sentido amplio ( 2gh ) y estrecho (
2
ah ), para cada una de las 
características mediante las siguientes ecuaciones (Resende, 2002): 
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Donde: 2222 y  ,, epmmp   corresponden a las varianzas de padre, madre, interacción 
padre por madre y error respectivamente. 
 
De igual manera, se obtuvo la correlación genética ( g ) y aditiva ( a ) entre ABCPEr y 
el peso de los tubérculos mediante las siguientes expresiones (Resende, 2002): 
 
22
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gzgy
zyg
g
Cov
    22
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azay
zya
a
Cov
   
 
Donde: ),( zygCov , ),( zyaCov ,
2
()
2
() y  ag   son las covarianzas y varianzas genéticas y aditivas, 
respectivamente.  
 
La estimación de la ganancia genética de las características en estudio se obtuvo por la 
metodología propuesta por Resende (2002):  
ycs KG 

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Donde: 
cK : corresponde al diferencial de selección corregido por la metodología de Burrows 
(1972) para muestras menores a 50 mediante la expresión: 
 )1(2/)1(  NKc   
  k  : diferencial de selección en unidades de desviación estándar fenotípica 
         : presión de selección en muestras inferiores a 50 genotipos 
 N  : número de genotipos 
 
   : hace referencia a la heredabilidad en sentido estricto 
y  : desviación estándar fenotípica 
 
La respuesta correlacionada se estimó a partir del producto del diferencial de selección 
del carácter x ( dsx ) por una heredabilidad indirecta ( 2ch ) o correlacionada al carácter, 
por la expresión: 
 
2)|( cxhKxyRC   
 
Para obtener el parámetro de co-heredabilidad correspondiente a la heredabilidad 
indirecta o correlacionada necesaria para el análisis de respuesta correlacionada, se 
calcula por: 
 
2
),(2 cov
x
yxa
ch    
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E. RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
En el análisis de componentes de varianza se encontraron diferencias significativas 
para madres y la interacción madres por padres para la variable potencial de 
rendimiento (Tabla 2). La significancia para padres indica que dependiendo de la madre 
utilizada la respuesta del potencial de rendimiento varía. Este resultado es coherente 
para la población, como se reporto en el capitulo anterior, se encontró efecto materno 
significativo para este carácter. Para la interacción, la significancia indica que hay 
diferencias en la respuesta de la variable, dependiendo de la combinación de madres 
por padres. Para las otras fuentes en este carácter no se encontraron diferencias, al 
igual que para la variable ABCPEr. 
 
Se encontró correlación genética significativa entre la variable ABCPEr y potencial de 
rendimiento tanto para padres como para madres. En el caso de padre la correlación 
genética fue negativa lo cual significa que en algunos parentales al aumentar su 
ABCPEr (no deseable) se afecta negativamente el rendimiento. Para el caso de las 
madres el coeficiente de correlación es casi 1, lo cual indica una estrecha correlación 
para estas dos características, que se interpreta en forma contraria a la de padres, este 
resultado no tiene un sentido biológico explicito, pero podría ser explicado por el efecto 
materno que se presento para la variable potencial de rendimiento. Para la interacción 
padres por madres el coeficiente de correlación no presentó diferencias significativas, lo 
cual indica que no existe una relación entre las variables por efecto de la combinación 
de los padres de la población en sus cruzamientos, siendo ello un resultado 
relativamente esperado.  
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Tabla 2. Estimación de los componentes de varianzas, covarianzas y la correlación 
para los caracteres en estudio. 
Fuente de Variación ABCPEr Rendimiento Covarianza 
Correlación 
Genética 
Padres 0,02854 0,1370 -0,03081 -0,49272 * 
Madres 0,06115 0,5119 * 0,17590 0,99420 * 
Madres × Padres 0,08862 1,1218 * 0,01859 0,05896 
Error 1,13070 19,1244 0 0 
Fenotípica 1,30901 20,8951 0,16368 0,03130 
* Correlación significativa P< 0.05. 
 
La heredabilidad en sentido amplio estimada para la variable ABCPEr presentó un valor 
de 40,78 y para rendimiento por planta un valor de 27,69 en esta población en estudio 
(Tabla 3), correspondiente ambas a un valor intermedio de acuerdo a la escala 
propuesta por Stanfield (1992). Landeo et al. (1999) indican que los estimativos de la 
heredabilidad en sentido estrecho por resistencia horizontal al tizón tardío en las 
poblaciones B3C1 de papa, están entre intermedios a altos niveles (0,40 – 0,53) para 
esta característica cuantitativa respectivamente, lo cual indica en este caso al 
encontrarse en el extremo inferior una mayor dificultad para progresos futuros para el 
mejoramiento de este carácter empleando parentales de esta población. Para el 
carácter de rendimiento encontraron valores bajos de heredabilidad en sentido estrecho 
(0,24) para esta población. En estudios realizados por Haynes y Christ (1998) en 72 
familias de libre polinización de S. phureja x S. stenotomum para conocer la 
heredabilidad de la resistencia en follaje a tizón tardío en condiciones de campo, 
inoculando aislamientos de P. infestans del tipo A2, estimaron el área bajo la curva del 
progreso de la enfermedad (ABCPE), reportan diferencias  genéticas entre clones. Los 
estimativos de heredabilidad en sentido amplio fueron 0,79, muy diferente a lo 
encontrado en el presente estudio. Un 75% de los clones diploides estuvieron por 
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debajo del valor medio de ABCPE del cultivar  Atlantic usado como testigo susceptible. 
Trognitz et al. (2001) al evaluar  la heredabilidad en una población de híbridos obtenidos 
por el cruzamiento de S. phureja x PD de S. tuberosum en campo encontraron valores 
intermedios de heredabilidad en sentido amplio para área de lesión en follaje. Ruíz et al. 
(2006) reporta para una población de híbridos de cruzamientos intervarietales de S. 
tuberosum, para la característica rendimiento por planta obtuvieron un valor de 
heredabilidad 0,36 la cual catalogan entre intermedia a baja. 
 
Tabla 3. Estimación de la heredabilidad para ABCPEr y potencial de rendimiento por 
planta en una población de Solanum phureja. 
Parámetro ABCPEr Rendimiento 
heredabilidad S. amplio 40,78 27,69 
heredabilidad S. estrecho 13,70 6,21 
 
La heredabilidad en sentido estrecho estimada para las variables ABCPEr y potencial 
de rendimiento para esta población en estudio presentaron valores bajos (Tabla 3), lo 
que indica una alta influencia de efectos no aditivos sobre estos caracteres, al igual que 
una pobre varianza aditiva, lo que limita una pronta respuesta en la selección en esta 
población, y sugiere, para efectos de mejoramiento genético de estas variables no 
considerar esta población. En estudios realizados por Haynes y Christ (1998)  para 
conocer la heredabilidad de la resistencia en follaje a tizón tardío en condiciones de 
campo, encontraron un estimativo para la heredabilidad en sentido estrecho de 0.78. 
Muy diferentes a lo reportado en esta investigación. 
  
Los trabajos de Estrada y Turkensteen (1978) están entre los primeros en buscar 
resistencia de tipo horizontal a este patógeno y otros caracteres agronómicos 
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deseables, utilizando diferentes materiales de la Colección Central Colombiana de S. 
phureja y otras especies silvestres. Encontraron que existe una alta heredabilidad para 
este tipo de resistencia.  
 
El valor obtenido para la correlación genética aditiva entre ABCPEr y potencial de 
rendimiento fue alto (Tabla 4), lo cual está indicando un grado de asociación genética 
importante entre estos dos caracteres en estudio, explicado seguramente por el efecto 
de genes pleiotrópicos, que como indica Ceballos (1998), cuya causa principal  es la 
pleiotropía y está definida como el grado en que dos caracteres están influidos por los 
mismos genes o por genes estrechamente ligados que determinan caracteres 
diferentes, que afectan a ambos caracteres, algunos genes aumentaran la expresión de 
uno de los caracteres y reducirá la del otro (correlación negativa). Como también lo 
fundamenta Resende (2002), al seleccionar por algún carácter, se promueven cambios 
significativos en otro que se encuentre  correlacionado,  lo cual se evidenció en el 
presente estudio, tanto para padres como para madres en los caracteres estudiados 
(Tabla 2).  En forma concreta para el caso del presente trabajo, al seleccionar genotipos 
con valores altos de respuesta de resistencia (baja ABCPEr) se estarían incluyendo 
genotipos con valores mayores de respuesta en rendimiento, lo cual es deseable 
cuando se mejora por esta característica.  
 
Tabla 4. Estimados de la correlación genética y aditiva para ABCPEr y potencial de 
rendimiento en una población de Solanum phureja. 
Parámetro Estimado 
Correlación genética 0,2074 
Correlación aditiva 0,6014 
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Cuando las heredabilidades son altas para dos caracteres, la relación entre la 
correlación fenotípica y genética tiende a ser estrecha, pero al disminuir la heredabilidad 
de alguno de los caracteres o ambos la similitud entre ambas correlaciones es débil 
(Falconer, 1996). La correlación genética obtenida es baja para las dos características 
en estudio (Tabla 4), lo que podría estar explicado por la baja heredabilidad presentada 
por el carácter rendimiento. 
 
Bisognin et al. (2002) evaluaron el uso de padres resistentes a P. infestans por 
cultivares susceptibles, para identificar clones superiores con una resistencia entre 
moderada a alta a P. infestans combinada con madurez y calidad de tubérculo, en 
invernadero y campo. Encontraron una correlación positiva en los dos ambientes r = 
0,56 los padres presentaron diferencias en su habilidad para trasmitir resistencia a P. 
infestans  y en el nivel de resistencia trasmitido a la progenie. 
 
Al analizar la respuesta obtenida para la ganancia genética para los dos caracteres en 
estudio, considerando diferentes presiones de selección teóricos (ρ) se encontraron 
valores negativos en ambos (Tabla 5); para el carácter ABCPEr al disminuir el valor (ρ), 
es decir, seleccionar menos individuos, la ganancia genética esperada también se va 
disminuyendo. Similar situación se esperaría en el caso de la variable potencial de 
rendimiento, evidenciando la respuesta correlacionada, y se llega a un punto donde se 
da un giro y se invierte la situación para las dos características, es decir habría 
ganancia, pero esta pequeña fracción de cambio se interpreta como una inconsistencia 
del modelo (Fig. 1). 
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Tabla 5. Estimación de la ganancia genética para ABCPEr y potencial de rendimiento 
por planta en una población de Solanum phureja. 
Proporción selección  
Por ABCPEr (ρ) k-Corregido 
Ganancia por 
ABCPEr 
Pérdida correlacionada  
por rendimiento 
0,25 1,1974 -0,0352 -0,0922 
0,125 1,5140 -0,0563 -0,1474 
0,0625 1,7295 -0,0735 -0,1924 
0,03125 1,8221 -0,0816 -0,2136 
0,015625 1,7259 -0,0732 -0,1916 
 
 
Figura 1. Distribución de la ganancia genética por ABCPEr y pérdida correlacionada por 
rendimiento. 
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Resende (2002) indica que la selección combinada tiene una eficiencia relativa mucho 
mejor comparada con la selección entre y dentro de progenies con una misma 
intensidad de selección y para diferentes valores de heredabilidad. Para la evaluación 
de la eficiencia relativa para esta población, teniendo en cuenta los valores de la 
heredabilidad en sentido estrecho para las variables en estudio ( 13,70  y 6,21), se 
encuentra que, contrario a lo planteado por el autor, sería más  ventajoso  hacer 
selección entre progenies, lo cual nos da unos valores entre 1.29 (para un n =10) (Tabla 
6). En este caso, ello seguramente se explica por la habilidad combinatoria general, que 
fue significativa solo para dos de los parentales y dentro de sus progenies, en pocos 
cruzamientos se encontró habilidad combinatoria específica  
 
Tabla 6. Eficiencia relativa de la selección entre progenies (E), dentro de progenies (D) 
y selección combinada (C), para diferentes niveles valores de heredabilidad )( 2ah
(Resende 2002). 
)( 2ah  E D C (n =10) 
0,05 1,54 0,75 1,21 
0,10 1,29 0,75 1,18 
0,20 1,02 0,76 1,12 
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CONCLUSIONES 
 
A partir de una población de Solanum phureja constituida por 87 clones, se encontró 
bajo condiciones de laboratorio ausencia de genes mayores de la serie Demissa.  
 
Los efectos de HCG en la población estudiada de Solanum phureja fueron altamente 
significativos para variable ABCPEr y potencial de rendimiento. Los genotipos PI 
275110-3 y PI 225669-7 fueron los que mejor HCG presentaron para la variable 
ABCPEr y los genotipos Col 121 y PI 225672-12 para la variable potencial de 
rendimiento.   
 
Los efectos de HCE fueron significativos para la variable ABCPEr y potencial de 
rendimiento, en el primer caso cinco cruzamientos explican esta respuesta y en el 
segundo tres. Los efectos de HCEr (recíprocos) fueron significativos solo para la 
variable potencial de rendimiento, lo que indica efectos maternos en la expresión de la 
variable. 
 
La heredabilidad en sentido amplio para la variable resistencia a P. infestans fue de 
40,78% y en sentido estrecho de 13,70%, resultado que evidencia poca varianza aditiva 
y limitada respuesta a la selección, por lo tanto, se recomienda no considerarla como 
una población de mejoramiento genético.  
 
Para la variable potencial de rendimiento la heredabilidad en sentido amplio fue de 
27,68% y en sentido estrecho de 6,21%, lo que evidencia muy poca varianza aditiva  y 
poco potencial de respuesta a la selección, lo cual limitará cosiderablemente lograr un 
avance genético razonable para este carácter dentro de esta población. 
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Se obtuvo una correlación genética significativa entre las variables ABCPEr y potencial 
de rendimiento para padres y madres. La correlación genética aditiva entre el ABCPEr y 
el potencial de rendimiento fue alta (0,60), lo cual indica asociación genética importante 
entre estos dos caracteres en estudio.  
 
En este trabajo se encontró una ganancia genética negativa para las variables ABCPEr 
y potencial de rendimiento, ella es mas negativa en la medida que la presión de 
selección es mas baja.  
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ANEXOS 
A. RESULTADOS 
Tabla 1. Caracterización por descriptores morfológicos de los clones seleccionados 
(Huamán, 2008 ). 
PI 225669-7 ♪  PI 275110-3 ♪   
Habito de crecimiento Semi-erecto Habito de crecimiento Semi-erecto 
Color del tallo verde Color del tallo Verde 
Color primario de la flor Rojo morado 71B Color primario de la flor Rojo morado 67A 
Grado de floración Moderado Grado de floración Moderado 
Producción de polen Abundante Producción de polen Abundante 
Grado de formación de frutos Intermedio Grado de formación de frutos Intermedio 
Forma del tubérculo Oblongo alargado Forma del tubérculo Oblongo alargado 
Color primario de la piel del tubérculo Morado rojizo N57A Color primario de la piel del tubérculo Amarillo 1A 
Color primario de la carne del tubérculo crema  Color primario de la carne del tubérculo Crema 
   
PI 225672-12 ♪   Col 99 ♪   
Habito de crecimiento Erecto Habito de crecimiento Erecto 
Color del tallo Morado Color del tallo Verde con pocas manchas
Color primario de la flor Violeta 86A Color primario de la flor Rojo morado 67A 
Grado de floración Moderado Grado de floración Moderado 
Producción de polen Poca producción Producción de polen Poca producción 
Grado de formación de frutos Intermedio Grado de formación de frutos Intermedio 
Forma del tubérculo Oblongo alargado Forma del tubérculo Alargado falcado 
Color primario de la piel del tubérculo Morado violeta N92C Color primario de la piel del tubérculo Blanco crema 155D
Color primario de la carne del tubérculo Blanco  Color primario de la carne del tubérculo crema 
   
PI 225674-29 ♪    Col 121 ♪   
Habito de crecimiento Erecto  Habito de crecimiento Erecto 
Color del tallo Verde  Color del tallo Verde 
Color primario de la flor Rojo morado 67A  Color primario de la flor Rojo morado 67A 
Grado de floración Profusa  Grado de floración Moderado 
Producción de polen Abundante  Producción de polen Poca producción 
Grado de formación de frutos Abundante  Grado de formación de frutos Intermedio 
Forma del tubérculo Redondo aplanado  Forma del tubérculo 
Oblongo alargado 
concertinado 
Color primario de la piel del tubérculo Rojo 45C  Color primario de la piel del tubérculo Rojo morado intermedio 
Color primario de la carne del tubérculo Crema  Color primario de la carne del tubérculo Amarillo claro 
     
PI 225684-7 ♪    Col 138 ♪   
Habito de crecimiento Semi-erecto  Habito de crecimiento Erecto 
Color del tallo Pigmentado con poco verde  Color del tallo Verde 
Color primario de la flor Rojo morado 67A  Color primario de la flor Rojo morado 67A 
Grado de floración Profusa  Grado de floración Profuso 
Producción de polen Abundante  Producción de polen Abundante 
Grado de formación de frutos Abundante  Grado de formación de frutos Intermedio 
Forma del tubérculo Oblongo  Forma del tubérculo Redondo 
Color primario de la piel del tubérculo Morado rojizo N57A  Color primario de la piel del tubérculo Amarillo 9A 
Color primario de la carne del tubérculo amarillo claro  Color primario de la carne del tubérculo Amarillo intenso 
     
Criolla Colombia ♪     
Habito de crecimiento Erecto    
Color del tallo Verde    
Color primario de la flor Rojo morado 67A    
Grado de floración Profuso    
Producción de polen Abundante    
Grado de formación de frutos Intermedio    
Forma del tubérculo Redondo    
Color primario de la piel del tubérculo Amarillo 9A    
Color primario de la carne del tubérculo Amarillo intenso     ♪ Código del clon seleccionado  
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A. IMAGENES 
 
                
 
Imagen 1. Col 99 
                                       
            
Imagen 2. Col 121 
                
Imagen 3. Col 138 
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Imagen 4. PI 225669-7 
                
Imagen 5. PI 275110-3 
                
Imagen 6. PI 225672-12 
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Imagen 7. PI 225674-29 
                
Imagen 8. PI 225684-7 
                
Imagen 9. Criolla Colombia 
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C. METODOLOGIAS 
Protocolo 1. Sistema de cruzamientos en papa 
1. Teniendo seleccionados los progenitores, se sembraron en invernadero. En la época 
de floración se colectaron las anteras del progenitor macho, por 24 a 48 horas se 
dejaron a temperatura ambiente. Con la ayuda de un vibrador o depositando las 
anteras dentro de un tubo eppendorf y con suaves golpes sobre el tubo se extrajo el 
polen. 
 
2. En las plantas hembra se procedió a emascular (retirar las anteras) los botones 
florales que estaban próximos a abrir, se prepararon así las flores y al día siguiente 
se coloco sobre el estigma el polen del macho que le correspondió. Se marcaron con 
etiquetas cada uno de los  cruzamientos. 
 
3. Se observo con los días el desarrollo de los ovarios, cuando las bayas adquirieron 
tamaño fueron encapuchadas en bolsas de muselina para evitar la mezcla de las 
bayas con otros cruzamientos. 
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4. Al llegar las plantas a su madures fisiológica, las bayas fueron colectadas en bolsas 
de papel y se dejaron a temperatura ambiente para que terminaran de madurar.   
                           
 
5. Se procedió a sacar la semilla de cada cruzamiento, estas fueron guardadas en 
bolsas de papel inicialmente. La bolsa se marco con los datos del cruzamiento   
respectivo. Al cabo de unos 20 días se procedió a tratar la semilla con acido 
giberelico para romper la dormancia (1500 ppm). Las semillas que no se emplearon 
fueron guardadas en tubos eppendor de 2 mL y conservadas a 4 °C. 
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Protocolo 2. Procedimiento de inoculación in vitro de P.infestans en foliolos de papa. 
 
                                                                          
 
                                   
                                                
 
 
 
                               
 
 
 
 
                     
Se  tomaron los foliolos de las 
plantas crecidas en invernadero, 
se llevaron dentro de servilletas 
húmedas al laboratorio. Se lavaron 
con agua destilada estéril y se 
colocan dentro de cajas petri en 
cámara húmeda. 
De las dos razas (R0 y H1N) sub-
cultivadas en laboratorio en medio 
agar arveja y foliolos del cultivar 
Tuquerreña, se prepararon las 
soluciones del inoculo a una 
concentración de 20.000 
esporangios/mL  
En cada foliiolo, al lado de 
la segunda nervadura 
secundaria se dispenso 
una gota de 20 µL de la 
solución preparada, la cual 
estuvo por cerca de 30 
minutos a 4 °C para 
permitir la liberación de 
zoosporas.    
Las cajas petri se colocaron en un 
área con temperatura de 16 °C +/* 
2 y fotoperiodo controlado. Se 
cuantifico al area de la lesión a los 
4, 6 y 6 días posterior a la 
inoculación, datos que se utilizaron 
para el análisis y posterior 
selección de clones.  
Planta de una accesión 
Medio de cultivo agar arveja con 
aislamiento de P. infestans 
Esporangios de P. infestans Esteroscopio para observación de 
lesiones
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Protocolo 3. Obtención de polen y evaluación de la fertilidad en papa 
1. Se recolectan flores del progenitor macho, se dejan a temperatura ambiente entre 
24-48 horas. 
 
2. Pasado ese tiempo se procede a colocar las anteras en tubos eppendorf y con la 
ayuda de un vortex o de un vibrador en bajo movimiento se va sacando el polen. Con 
un rotulo o cinta se marcan los tubos con el nombre del progenitor. 
 
Método de germinación in vitro 
 
3. En laboratorio se prepara: 
 
    Solución de germinación in vitro 100 mL 
    Sacarosa 20%                               20 g 
    Acido Bórico 100ppm                    200 mg 
    Sulfato de magnesio 200 ppm      400 mg 
    Nitrato de calcio 300 ppm              600 mg 
    Nitrato de potasio 100 ppm           200 mg 
    Tween 80 0.4%, pH 5,5                                  
    Llevar el volumen a 100 mL con agua destilada y mezclar bien. 
    Se almacena en refrigeración. 
 
4. Proceso de montaje y germinación  
    En cajas petri se coloca una película de agua, un soporte en v de vidrio y, sobre este 
un portaobjeto. Sobre este último se dispensan 20 gotas de solución. En cada gota 
con la ayuda de una aguja se coloca una pequeña muestra del polen a evaluar. Se 
tapan las cajas y se ubican en un sitio a 20 °C por cerca de dos horas. 
5. Se hacen conteos sobre cada gota de al menos 10 campos ópticos en el 
microscopio, que contengan buen número de granos   de polen. Se toma el dato del 
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número de granos de polen y dentro de ellos cuantos germinaron (emitieron el tubo 
polínico). 
 
6. El polen se almacena en el congelador (- 10°C), mientras no se requiera. 
 
Método de tinción 
 
1. Preparación de Azul de de lactofenol  
Acido láctico 85%                                        20 mL 
Cristal de fenol                                             20 g 
Glicerina                                                      40 mL 
Agua destilada                                             20 mL 
Solución acuosa de azul de anilina al 1%   5 mL 
 
2. Sobre una lamina porta objetos se colocan varias gotas de la solución preparada y 
con la punta de una aguja de disección /palillo se colocan muestras de polen se 
mezcla y dentro de una cámara húmeda en caja de petri se dejan de 6 a 24 horas. 
Se examinan 10 campos ópticos al microscopio haciendo conteo de los granos bien 
teñidos, turgentes y llenos (Estrada, 2000; González et al, 2002).   
  
 
                                                                                                                                             
Tabla 2. Códigos del material introducido del Banco de Germoplasma de Estados 
Unidos (Wisconsin), y su correspondencia con la Colección Central Colombiana (CCC) 
del ICA.  
Potato Germplasm Introduction 
Station NRSP-6  
Código Colección 
Colombia 
Fecha envió 
E.U. 
PI 225669 CCC 1 18  1955 
PI 225672 CCC 125 1955 
PI 225674 CCC 122 1955 
PI 225684 CCC 150 1955 
PI 225694 CCC 10 1955 
PI 275110 CCC 1   1961 
PI 225679 x PI 225684 CCC       x CCC 150 * 
 
 
 
 
 
115 
 
Tabla 3. Escala usada por el CIP para la evaluación de la “gota” de la papa (P. 
infestans) en el campo (Henfling, 1987). 
VALORES 
ESCALA 
CIP 
GOTA % 
DESCRIPCIÓN DE DAÑO 
MEDIA LIMITES 
1 0   No se observa ninguna lesión. 
2 1.55 0.1 - 3.0 Muy pocas plantas con una lesión dentro de una parcela. Hasta 10 lesiones pequeñas por planta. 
3 6.55 3.1 - 10 Hasta 30 lesiones pequeñas por planta o hasta una lesión por cada 20 folíolos. 
4 17.55 10.1 - 25
La mayoría de las plantas están visiblemente afectadas 
y uno de tres folíolos esta infectado. Pocas lesiones 
por folíolo. 
5 37.55 25.1 - 50
Casi todos los folíolos con lesiones. Es común varias 
lesiones por hoja. El campo o parcela verde pero todas 
las plantas en el lugar están lesionadas. 
6 62.55 50.1 - 75
Todas la plantas afectadas y la mitad del área foliar 
está destruida por la gota. La parcela se observa con 
parches verdes y café. 
7 82.55 75.1 - 90
Aproximadamente tres cuartos de cada planta están 
lesionados. Las ramas inferiores pueden morir, las 
únicas hojas verdes están en la parte superior de la 
planta. La forma de la planta puede ser flecosa. El 
campo no se observa ni café ni verde. 
8 93.55 90.1 - 97
Algunas y la mayor parte de los tallos están verdes. La 
parcela se ve café con parches verdes. 
9 98.5 97.1- 99.9 
Pocas hojas permanecen verdes, casi todas con 
lesiones. La parcela se ve café. Todas las hojas y tallos 
muertos. 
 
 
